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I. Bisherige Kenntnis. 

Alle Tunikaten haben ein gemeinsames Merkmal: die Abscheidung 
eines Mantels. Bisher wurde diese Mantelbildung nur bei Ascidien und 
bei Salpen eingehender untersucht [SEELIGER 1893 (1), O. Hertwic 1873, 
KowaLEewsky 1892, Semper 1975, Ries 1937 (1)]. Bei den Appendicu- 
larien untersuchte Lonmann! in erster Linie die Entfaltung und Form 
der Gehiuse; tiber die Bildung der Gehiusesubstanz jedoch sind wir 
bisher noch in vélliger Unwissenheit. 

Nach dem Stand unserer Kenntnisse kann die Gehausebildung der 
Appendicularien als ein homologer Vorgang zur Mantelbildung der 
Ascidien und Salpen aufgefaBt werden [SEELIGER 1893 (2)]. Doch be- 
stehen zwischen der Mantelbildung der Ascidien und Salpen einerseits 
und der Gehdusebildung der Appendicularien andererseits bedeutende 
Unterschiede. 

Die festsitzenden Ascidien bilden eine Tunika, die, ebenso wie bei 
den freischwimmenden Salpen zeitlebens, erhalten bleibt. Hingegen 
erfolgt die Gehdusebildung der Appendicularien am frei schwimmenden 
Tier, und das Gehduse wird, je nach Bedarf, in gewissen zeitlichen Ab- 
standen abgeworfen und durch ein neues ersetzt (LOHMANN 1933). 

Im Gegensatz zu den Ascidien und Salpen, deren Mantelbildung sich iiber die 
gesamte K6rperoberflache erstreckt [Huus 1937, NEUMANN 1935 (1)], ist die Gehause- 
bildung der Appendicularien auf einen mehr oder weniger grofen Teil eines ein- 
schichtigen Epithels des Vorderrumpfes beschrankt, das nach Kiaatscu (1895) als 
,»,Oikoplastenepithel‘‘ bezeichnet wird. Bei den Ascidien und Salpen erfolgt eine 
einmalige, aber fortlaufende Mantelproduktion, wodurch die Schichtdicke des 
Mantels im Laufe des Lebens bis zu einer gewissen Grenze zunimmt [Huvs 1937, 
NEuMANN 1935 (1)]. Die Mantelproduktion der Appendicularien hingegen erscheint 
als ein kutikularer Hautungsvorgang, da in einem bestimmten Zeitabschnitt 
die Produktion und Abscheidung mehrerer Gehause hintereinander erfolgt 
(Lonmann 1931). 

Bei den Vertretern der Familie der Oikopleuridae erstreckt sich das 
Oikoplastenepithel iiber den gesamten Vorderrumpf; Gonaden und 
Schwanzwurzel sind nicht von ihm bedeckt (Abb. 1). Es stellt ein Mosaik 
verschieden grofer, polygonaler Zellen dar (Abb. 2), die nur durch. ein 
auBerst harmonisches Zusammenarbeiten ein fehlerfreies, funktions- 
fihiges Gehiiuse produzieren kénnen (LOHMANN 1933). In diesem Ver- 
band treten zwei, jederseits lateral liegende Bezirke groBer Zellen be- 
sonders hervor. Es sind die in der Nahe der Kiemenspalten liegenden 
Fouschen Oikoplasten, welche fiir die Bildung eines hochkomplizierten 
Fangapparates verantwortlich sind, und die in der Nahe der Schwanz- 
wurzel liegenden E1sEnschen Oikoplasten, denen die Bildung der Gitter- 


netzstruktur der Kinstrémungséffnungen zugeschrieben wird [LOHMANN 
1899 (1)]. 


* Die Arbeiten werden im Laufe der weiteren Ausfiihrungen einzeln erwahnt. 
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BUcKMANN [1923 (2)] faBte einzelne Zellgruppen des Oikoplastenepithels, die 
sich durch Lage und Form auszeichnen, zu bestimmten Bezirken zusammen. 
Diese Aufteilung erleichtert die Orientierung, bleibt allerdings vorerst willkiirlich, 
da wir noch nicht genau wissen, welche Gehauseteile die einzelnen Zellen produ- 


Abb. 1. Oikopleura dioica Fou, Tier ohne Gehiuse; nach dem Leben gezeichnet. 
MaBstab 500 yu. 


rumpf des Tieres bedeckt; nach Préparation des Epithels und Totalpraparaten. Zellkerne 
ee ? sind nicht eingezeichnet. MaBstab 150 u. 


zieren. Nur von der Fotschen und der EisEnschen Oikoplastengruppe kennen wir 
_ mit Sicherheit das Endprodukt ihrer sekretorischen Tatigkeit. Es ist zwar nahe~ 

liegend, daB die einzelnen Gruppen, wie BiicKMANN [1923 (2)] sie wiedergibt, bei 
der Produktion entsprechender Gehauseanteile zusammenwirken, aber es ist 
noch nicht bekannt, auf welche Weise die Sekretion der einzélnen Zellen und 
der Zusammenbau ihrer Produkte stattfinden. Ich habe aber ‘diese Einteilung 


1* 
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beibehalten und auf die Verhaltnisse bei Oikopleura dioica Fou iibertragen, da 
sie eine leichtere Orientierung auf dem Oikoplastenepithel gewahrleistet (Abb. 3). 

Bei allen Tunikaten ist das Epithel einschichtig und scheidet auf seiner ge- 
samten Oberflache eine durchscheinende, gallertige Kutikula ab, die in der Haupt- 
sache aus Polysacchariden besteht (BREN 1948). Wahrend bei den Ascidien mit 
Hilfe chemischer, rontgenographischer und elektronen-mikroskopischer Methoden 
der Nachweis erbracht werden konnte, da8 ihre Mantelsubstanz mit der pflanz- 
lichen Zellulose identisch ist! [LoEw1e und K6LLikER 1846, AmMBRonN 1899 (1), 
F. E. Sonvtze 1863, Sarnt-Hmarre 1931, Sutra 1932, Frey-Wisstine 1950), 


Sy) 
4 >, on L. 
weet ere 


Abb. 3. Einteilung des Oikoplastenepithels in die BUCKMANNSchen Bezirke. a Mundgegend; 

b Kehlgegend; c schrige Linie; d Vorderzellen aus Fors Oikoplastengruppe; e Riesenzellen 

aus Fors Oikoplastengruppe; f Reusenbildner und Grenzzellen aus Fotis Oikoplastengruppe: 

g MARTINIS Feld; h. vordere Rosette; i Riickenzellen; k hintere Rosette; 7 hintere Grenz- 

zellen; m IuLEs Feld; » Hof von E1ismNs Oikoplastengruppe; o Riesenzellen aus EISENs 
Oikoplastengruppe. 


gelang ein solcher Beweis fiir die Gehausesubstanz der Appendicularien nicht 
(For 1872, Loumann 1933, Brien 1948). Es steht einwandfrei fest, daB es 
sich bei der Gehiusesubstanz der Appendicularien nicht um Zellulose handeln 
kann, da die hierfiir gebriuchlichen mikrochemischen Teste bei allen Unter- 
suchern stets negativ ausfielen (Fon 1872, SaLunsky 1903, LoHMANN 1933). 
Auch meine Nachpriifungen fiihrten zu dem gleichen Ergebnis. Es war daher 
erforderlich, mit Hilfe der zur Zeit méglichen mikrochemischen Methoden, die 
Substanz des Appendiculariengehduses auf ihre chemische Natur zu unter- 
suchen, da nur dann eine Erforschung der Sekretionsvorgange méglich war. 
Freilich bleiben genaue biochemische Untersuchungen zu fordern, da nach 
unseren Ergebnissen nur eine zusammenfassende Aussage gemacht werden kann. 
Bei den Ascidien wird durch Einwanderung von Bindegewebszellen und 
GefaiBen in den Mantel dieser zu einer Art von lebendem Gewebe umgewandelt 


» Brien (1948) gibt neuerdings an, daB die Tunika der Ascidien aus einer 
chitinésen Substanz besteht, die jedoch viel Zellulose enthalt. Hingegen soll 
das Appendiculariengehause aus einer rein chitinigen Masse bestehen. 
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[O. Hertwie 1873, Huvus 1937, Rims 1937 (1)]. Hingegen bleibt die Gehausesubstanz 
der Appendicularien als eine reine Zellabscheidung erhalten, die nach den bisherigen 
Untersuchungen als zellenfrei angesehen wird (LOHMANN 1933). Sie stellt eine 
Kutikula dar, die aus Fibrillen, Membranen und Gallertmassen aufgebaut ist. Beim 
,, Hautungsvorgang‘ wird sie vom Epithel abgehoben, zum Gehause und zum 
Filterapparat entfaltet und, wenn sie ihre Aufgabe erfiillt hat, wieder abgeworfen 
(Loumann 1933). 

Die abgeschiedene, aus Gallertmasse bestehende Kutikula setzt sich nach Lox- 
MANN [1899 (1)], der. seine Untersuchungen an Orkopleura albicans LrucKaRT 
durchfiihrte, aus dicht stehenden Fibrillen zusammen, die senkrecht vom Epithel 
aufsteigen, Achsenfaiden enthalten und durch eine Zwischensubstanz zu einer ein- 
beitlichen Masse verbunden sind. Ihre Anlage erfolgt in 3 Etappen (LOHMANN 1933). 

Bei den Arten der Untergattung Vewxillaria LonmMaNN, zu der auch Oikopleura 
dioica Fou gehért, werden auBerdem zwischen 2 Gehduseanlagen sog. ,,Hautungs- 
k6rper“ ausgeschieden, die von Art zu Art verschiedene Formen haben. Sie 
sind bald kugelig, bald plattenaihnlich, schlauch- oder kolbenférmig, und ihre 
Anordnung ist streng auf bestimmte Bezirke des Oikoplastenepithels beschrankt 
(Lonmann 1933). Nach Loumann (1933) sollen sie das Abheben der neuen Ge- 
hauseanlage erleichtern. 

Das Gehause wird durchschnittlich alle 3—4 Std abgeworfen und in etwa 

_1 Std durch ein neues wieder ersetzt. Wir diirfen daher mit einer Tagesproduktion 
von wenigstens 5—6 Gehausen rechnen [Fou 1872, SEELIGER 1893 (2)]. 


Uber die Zelltatigkeit bei dem Proze8 der Gehausebildung liegen 
bisher noch keine Angaben vor. Wir wissen noch nicht, welche Vorgainge 
sich im Innern der Zellen des Oikoplastenepithels abspielen, und welche 
funktionellen Leistungen die einzelnen Zellen vollbringen. Auch iiber 
die mechanischen und physikalisch-chemischen Prozesse auBerhalb der 
Oikoplastenzellen besteht noch keine Klarheit. 


Es besteht also die Frage, welcher Art die ,,Vorbereitungen“ des 
Organismus sind, die schlieBlich zur Entfaltung eines hochdifferenzier- 
ten, einwandfrei funktionierenden Gehauses fiihren. Diesem Fragen- 
komplex niaherzukommen, stellt das Ziel der vorliegenden Unter- 


suchungen dar. 

Meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. W. E. ANKEL, der 
mir die Aufgabe iibertrug und mich bei der Ausfiihrung der Arbeit 
jederzeit freundlichst unterstiitzte, danke ich herzlich. 


II. Material und Technik. 


Als Untersuchungsmaterial dienten Individuen der Spezies Oikopleura dioica 
Fou aus der Deutschen Bucht, welche jedoch in 2 Merkmalen von der von Fou 
(1872) und Lonmann (1896) beschriebenen Art Oikopleura dioica Fou abweichen. 
Ich halte es daher fiir angebracht, der Arbeit eine kurze Beschreibung des Tieres 
beizugeben (III). 

Die friiheren Untersuchungen iiber die Gehausebildung wurden gréBtenteils 
an Oikopleura albicans LeucKart durchgefiihrt [LOHMANN 1899 (2)]. Da es unmog- 
lich war diese Art zu beschaffen, wurde die kleinere Spezies Oikopleura dioica Fou 
untersucht. Die Schwierigkeiten solcher Untersuchungen liegen hauptsachlich 
in der Beschaffung geniigend frischen Materials, da die Tiere langere Transporte 
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schlecht iiberstehen. Bringt man sie aber nach dem Fang sofort in filtriertes 
Seewasser, so erholen sie sich verhaltnismaBig schnell 1, 

Lebenduntersuchungen wurden in filtriertem Seewasser durchgefiihrt. Un- 
gefarbte Gehiause und ihre Anlagen lieBen sich sehr gut in Glyzerin untersuchen, 
welches sich durch seinen von der Gehausesubstanz stark abweichenden Brechungs- 
index vorziiglich eignete. Die Einzelheiten des Gehauses heben sich bei dieser 
Behandlung sehr gut ab. 

Zur Untersuchung an Schnitten und praparierten Epithelien wurde die Fixierung 
stets in Bournscher Fliissigkeit in der Modifikation nach ALLEN vorgenommen, 
welche die besten Ergebnisse lieferte. Gegebenenfalls wurde mit Alkohol-Hisessig 
5:1 und mit Formol fixiert. 

Die Darstellung der Kerne erfolgte fast ausschlieBlich mit der Feulgenreaktion. 

Als Nukleolenfarbstoff wurde Toluidinblau in 0,5 %iger waBriger Losung an- 
gewandt. Die Nukleolen lieBen sich nach Anwendung der Feulgenreaktion und 
anschlieBenden Farbung mit Lichtgriin auch mit der Phasenkontrasteinrichtung 
gut untersuchen. 

Zu mikrochemischen Testen an der Gehausesubstanz wurde Horcuxiss’ 
Polysaccharidreaktion? mit Erfolg angewandt. Die farberische Darstellung des 
Sekretes und der Gehausesubstanz gelang, nach vorangegangener kurzer Salz- 
saurehydrolyse, mit Toluidinblau nach den Methoden von Lison (1936) und 
HEMPELMANN (1940). 


III. Beschreibung des Materials. 


Die zur Untersuchung benutzten Tiere stammten ausschlieBlich aus 
dem Wattenmeer der Deutschen Bucht. 

Die fiir Otckopleura dioica Fou nach den Beschreibungen von Fou 
(1872), Lonmann (1933, 1896) und BUckmann (1923, 1930, 1945) auf- 
gestellten Merkmale treffen zwar in der Hauptsache auch fiir die hier 
untersuchte Art zu; aber im Bau der Eingeweide und in der sehr charak- 
teristischen Anzahl der Riesenzellen der Foutschen Oikoplastengruppe 
zeigen sich einige nicht geringe Abweichungen. Da die Angaben der 
genannten Autoren-und die Ergebnisse der vorliegenden Untersuchungen 
in diesen beiden Punkten einander widersprechen, sel ein zusammen- 
fassender Uberblick tiber die morphologischen Verhiltnisse bei dem mir 
vorliegenden Material von Oikopleura dioica Fou vorangeschickt. 

Der Korper dieser Appendicularie setzt sich aus Rumpf und Schwanz als 2 ver- 


schiedenen Teilen zusammen. Der Schwanz ist an der ventralen Seite des Rumpfes 
zwischen Anus und Gonaden eingelenkt. Der Rumpfabschnitt tragt iiber dem 


1 Das Material wurde zu einem Teil selbst konserviert, zum anderen Teil 
freundlicherweise von der Biologischen Anstalt Helgoland in den gewiinschten 
Fixierungsmitteln zur Verfiigung gestellt. Lebenduntersuchungen konnten an- 
laBlich eines Aufenthaltes an der Forschungsstelle Norderney, insbesondere aber 
am Max Planck-Institut fiir Meeresbiologie in Wilhelmshaven durchgefiihrt 
werden. Herrn Dr. A. BicKMANN danke ich hier ganz besonders, da er mir einen 
Studienaufenthalt an seinem Institut erméglichte und dessen Einrichtungen 
bereitwilligst zur Verfiigung stellte. Desgleichen danke ich Herrn Prof. Dr. H. 
Baver fiir seine vielseitigen Anregungen. 

* Die Ausfiihrung dieser Reaktion wird auf S. 37 als FuBnote erwahnt. 
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Vorderrumpf das Oikoplastenepithel (vgl.:Abb. 14!), ein hohes einschichtiges 
Epithel driisigen Charakters, das sich von dem ebenfalls einschichtigen Hiillepithel 
des Hinterrumpfes und Schwanzes leicht unterscheiden laBt. Das Driisenepithel 
. als kutikulare Bildung das Gehause ab, welches das gesamte Tier umgibt 
(Abb. 4). 

Die am Vorderende des Rumpfes liegende Mundéffnung fiihrt in den weiten 
diinnwandigen Pharynx, an dessen unterem Rande oral eine driisige Rinne, der 
Endostyl liegt (Abb. 5 und 6). Links und rechts vom Pharynx zweigen hinter 
dem Endostyl die Kiemengange nach auBen ab, durch welche das durch den Mund 
eingestromte Wasser wieder abgeleitet wird. Im vorderen Teil des Pharynx steigen 
2 Flimmerbander an den Seitenwanden entlang hinauf, vereinigen sich und bilden 


Abb. 4. Oikopleura dioica Fou. Tier im Gehiuse. Nach dem Leben und abgeworfenen 
Gehausen kombiniert. Halbschematisch. MaBstab 1000 uw. 


das medioventrale Flimmerband, welches sich nach hinten in den Osophagus fort- 
setzt. Der Pharynx selbst geht in der gleichen Richtung in den Osophagus iiber, 
und dieser miindet auf der linken Seite in den linken Magenlappen. Der linke 
Magenlappen steht auf seiner rechten Seite mit dem rechten Magenlappen in 
Verbindung, aus dem das nach vorn gerichtete Intestinum entspringt. Das 
Intestinum geht in das Rectum tiber, welches durch den Anus direkt nach auBen 
miindet. 

Samtliche Organe liegen in der primaren Leibeshohle, die mit Gallerte angefiillt 
ist. In der Gallerte selbst sind Blutbahnen ausgehohlt, durch welche die Blut- 
fliissigkeit in rhythmischen St6Ben hindurchbeférdert wird. Das rhythmische Pul- 
sieren der Blutfliissigkeit kommt durch die Tatigkeit der unter dem Magen liegen- 
den Wand der Perikardblase zustande. Sowohl Bindegewebszellen als auch Blut- 
gefaBe und Blutkérperchen fehlen. Ein Colom ist ebenfalls nicht vorhanden. 

Im hinteren Teil der Leibeshéhle liegen die Gonaden. Wahrend alle iibrigen 
Appendicularien hermaphroditisch-protandrisch sind, stellt Oikopleura dioica Fou 
bisher die einzige Art mit Getrenntgeschlechtigkeit dar (LOHMANN 1933). Ein 
Ovidukt fehlt immer. Das Vas deferens wird erst bei nahezu geschlechtsreifen 
Tieren ausgebildet. 

Ein dorsaler Nervenstamm und ein Hirnganglion bilden das Nervensystem. 
Auf der linken Seite des Ganglions liegt die Statocyste, auf der rechten Seite die 
Flimmergrube. Der Nervenstrang, von dem mehrere feine Aste abgehen, durch- 
zieht zum Teil iiber, zum Teil neben dem Pharynx den Vorderrumpf. Er biegt 
zwischen dem linken und dem rechten Magenlappen um 90° nach unten ab, um 
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den Schwanz zu erreichen, den er in seiner gesamten Lange durchzieht. Dort 
finden sich im Nervenstrang ein Caudalganglion und zahlreiche Ganglienzellen. 

Der als Ruderorgan funktionierende Schwanz ist seitlich komprimiert, und die 
durch die Lage des Nervenstranges als dorsal gekennzeichnete Seite des Schwanzes 


Abb. 5a u. b. Oitkopleura dioica Fou. a Rumpf mit Schwanzansatz von der linken: Seite 
gesehen. ; Nach dem Leben gezeichnet. Der Ubergang des Oikoplastenepithels des Vorder- 
rumpfes in das flache Hiillepithel des Hinterrumpfes ist im optischen Schnitt wahrnehmbar 
b Erklérung : J Anus; 2 Buccaldriise;.3 Chorda; 4 Chordakerne; 5 Caudalganglion; 6 Endo- 
Ee ie Flimmerband ; 8 Gonaden; 9 Hirnganglion; 10 flaches Hiillepithel; 11 Kiemengang; 
WW; Mundoffnung ; 13 linker Magenlappen; /4 rechter Magenlappen; 15 N ervenstrane! 
16 Oikoplastenepithel; 17 Osophagus; 18 Pharynx; 19 Rectum; 20 Schwanz; 21 Intestinuni. 

MaBstab 400 wu. 


ist in bezug auf den Rumpf um 90° nach links gedreht. Ventral vom Nervenstrang 
liegt die mit Gallertmasse angefiillte Chorda. Das Integument des Schwanzes 
wird aus flachen Epithelzellen gebildet. Auf beiden Seiten des Schwanzes liegt 
unter dem Integument je ein langgestrecktes Muskelband, das aus 10 hinterein- 
anderliegenden Muskelzellen besteht. Der Schwanzsaum als dorsaler und ventraler 
Rand wird ausschlieBlich von dem flachen Epithel des Integuments gebildet. 
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Jederseits des Endostyls liegt eine Buccaldriise, die nach auBen miindet. In 
der Gehauseanlage sind ,,Hautungskérper“ anzutreffen, und im Schwanz legen 
unter der Chorda die beiden Subchordalzellen. 


Diese letztgenannten Merkmale hat Oikoplewra dioica Fou mit mehreren Arten 
der Gattung Otkopleura gemeinsam; sie bildet mit diesen nach LoHmann (1933) 
die labradoriensis-Gruppe. 


Abb. 6. Oikopleura dioica Fou. Noch nicht ausgewachsenes Tier. Rumpf mit Teil des 
Schwanzes. Uber dem Vorderrumpf liegt eine noch nicht entfaltete Gehaduseanlage. 
Mikrophoto nach dem Leben. MaB8stab 300 uw. 


In den bisher genannten Punkten stimmt Orkopleura dioica Fou 
mit meinem Material vollig tiberein. Unterschiede zeigen sich hingegen 
im Eingeweideumri8 und im Oikoplastenepithel. 

Auffallend an dem Driisenepithel ist der mosaikartige Aufbau aus 
polygonalen Zellen (Abb. 2). Jede Zelle hat darin ihre bestimmte Lage 
und Funktion. Am deutlichsten treten unter diesen Zellen, wie schon 
erwahnt, die fiir die Bildung von Spezialeinrichtungen, wie Fangapparat 
und Einstrémungsgitter zustindigen Zellgruppen hervor, die Foischen 
und die E1senschen Oikoplastengruppen. Sie setzen sich aus mehreren 
groBen Zellen, den ,,Riesenzellen‘‘ zusammen, die von einer bestimmten 
Anzahl kleiner benachbarter Zellen umgeben sind. Fiir Oikopleura dioica 
Fot wurden in der Fotschen Oikoplastengruppe stets 9 Riesenzellen 
angegeben (Fou 1872, Lonmann 1933, Briickmann 1923, 1930, 1945). 
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Demgegeniiber weist die aus dem Wattenmeer der Deutschen Bucht 
stammende Form stets nur 7 der charakteristischen Riesenzellen auf 
(Abb. 7). Die Anzahl der Reusenbildner blieb mit 27 genau wie die An- 
zahl der Riesenzellen immer konstant, doch fehlen hieriiber genaue 
Angaben friiherer Autoren. Die genannten Autoren haben ihre Unter- 
suchungen wohl in der Hauptsache an Mittelmeermaterial durchgefihrt, 
doch hat Biicxmann (1926) in der Beschreibung von Ovkopleura dioica 
Fou fiir die Nord- und Ostsee ge- 
nau wie Fon (1872) und LoHMANN 
(1896, 1933) fiir Mittelmeertiere stets 
mehr als 7 Riesenzellen in Fous 
Oikoplastengruppe angegeben. 

Zahl und die Lage der EISEN- 
schen Oikoplastenzellen stimmten 
fiir die untersuchte Form mit den 
friiheren Angaben fiir Oikopleura 
dioica Fou genau iiberein. 

Von den Eingeweiden wird zur 
Bestimmung und Unterscheidung 
von LOHMANN (1933) und BUCKMANN 
(1926) nur der lnke Magenlappen 
herangezogen. Wahrend diese bei- 
den Autoren den linken Magenlap- 
pen in der Form eines senkrecht auf 

ti seiner Schmalseite stehenden Recht- 
Abb. 7 sone dioica Fou. Fous Oiko- enkes eanaaek haber obeeenen, 
plastengruppe mit 7 Riesenzellen und 3 de Befunde. Bei simtlichen lebend 
Reihen von je 27 Reusenbildern, Bouin- wntersuchten Tieren schmiegte sich 
Allen, Feulgen-Lichtgriin. Mikrophoto nach ‘ 
Totalpraparat. MaBstab 50 pu. der Pharynx dem linken Magen- 
lappen nicht an, dessen Umrif ich 
stets nur als annihernd quadratisch erkennen konnte (Abb. 8). In diesem 
Punkt stimmen auch die Befunde THompsons (1948) mit den meinen 
tiberein. 

Es ist jedoch méglich, daB sich die Unterschiede in der Form des 
linken Magenlappens auf verschiedene physiologische Zustinde zuriick- 
fiihren lassen, da gerade Eingeweide sehr haufig formverianderlich sind. 
Daraus ergibt sich aber die Frage, ob die an sich variable Form des linken 
Magenlappens tiberhaupt ein taxonomisch brauchbares Merkmal abgibt. 
Die Beantwortung dieser Frage muB offen bleiben. 

Diese Unterschiede wurden hervorgehoben zum Zwecke einer klaren 
Kennzeichnung des benutzten Materials. Es mu8 dem Systematiker 
tiberlassen bleiben, zu entscheiden, ob wir es hier mit einer geographischen 
Variante, etwa einer Subspecies, zu tun haben. Es ist jedenfalls an- 
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zunehmen, daB Oikopleura dioica Fou von friheren Autoren genau 
beschrieben worden ist, und da8 wenigstens Zahl und Lage der Riesen- 
zellen der Forschen Oikoplastengruppe charakteristisch sind. Allerdings 
zeichnet BUCKMANN (1923, 1945) einmal 9 ein andermal (1926) 10, 
LoHMANN (1896) hingegen einmal 8 und einmal 11 Riesenzellen. Auch 
SALENSKY (1904) hat bei Oikopleura rufescens Fou und bei Stegosoma 
magnum LANGERHANS nur 7 Riesenzellen in Fors Oikoplastengruppe 
gefunden, wihrend LoHMANN (Es6), Hal rs (1906, 1908) bei Material 
anderer Herkunft 8 angaben. 

In den weiteren Ausfiihrungen wird die Bezeichnung Oikopleura 
dioica Fou nur benutzt, wenn es sich um die meinen Untersuchungen 


DOS 


e 


Abb. 8a—e. Eingeweideumrisse von Oikopleura dioica Fou. a Linker Magenlappen nach 

BUCKMANN (1926). b Linker Magenlappen der untersuchten Form. c Rechter Magenlappen 

mit Blindsack, Mitteldarm und Enddarm. d Kingeweide von unten. e Hingeweide von oben. 
MaB8stab fiir b—e 150 wu. 


zugrunde liegende Form aus der Deutschen Bucht handelt. Ist die Art 
nach der Originalbeschreibung von Fou (1872) gemeint, dann wird dies 
durch den Zusatz ,,Nominatform® zum Ausdruck gebracht. 


IV. Bau und Funktion des Fangapparates. 

Das Gehause von Orkopleura dioica Fou hat bei geschlechtsreifen 
Tieren eine Lange von 3500—4000 wu. Etwa 1/, des entfalteten Gehauses 
wird von einem kompliziert gebauten Filtersystem, dem Fangapparat 
eingenommen, der im Vorderende des Gehiuses aufgehangt ist 
(vgl. Abb. 4). Diese Einrichtung dient ausschlieBlich dem Nahrungs- 
erwerb und hat keine andere Funktion. 

Der Fangapparat von Oikoplewra dioica Fou unterscheidet sich nur 
in der GréBe von dem der Gattung Oikopleura albicans LeucKart, 
welcher zwar von LOHMANN [1899 (1), 1899 (2), 1909] in seiner Tatigkeit 
und Funktion klar erkannt, in seinem Bau aber nicht ausreichend 
beschrieben wurde. Er steht bei Oikoplewra dioica Fou grékenmaBig im 
gleichen Verhaltnis zum Rumpf des Tieres wie bei Ockopleura albicans 
LEUCKART. 

Uber den Mechanismus der Entfaltung des Fangapparates hat 
Loumann [1899 (1), 1899 (2)] eingehend berichtet. Aber auch hier ware 
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eine neue Bearbeitung mit modernen Hilfsmitteln wiinschenswert. Mir 
war es nicht moglich, den gesamten EntfaltungsprozeB des Gehauses an 
Oikopleura dioica Fou zu untersuchen und ich muB daher hier darauf 
verzichten, auf diesen ProzeB naher einzugehen. Dagegen war ich in 
der Lage, abgeworfene entfaltete Gehause und deren Fangapparate zu 
studieren und halte es fiir notwendig, hier zunachst die Morphologie des 
Fangapparates und seine Arbeitsweise zu schildern. 


b 


ae Oikopleura dioica Fou. Fangapparat, ein paariges aus 2 Fliigeln bilateral-sym- 

mmetrisch zusammengesetztes Gebilde. Die Membran, welche die Einbuchtun iiberdeckt, ist 

nicht eingezeichnet. Man sieht auf die eine Seite des freien Randes mit dom Wins sie 

(7) und den Ausstrémungséffnungen (#). Die punktierten Linien deuten die Reusenbahnen 

an. M Mittelmembran; 4 Ansatzstelle fiir den Mund. Schnittebenen a und.b angedeutet 
(vgl. Abb. 11). 


A. Morphologie des Fangapparates. 


Dieses aus 2 Fliigeln zusammengesetzte symmetrische Gebilde kann 
man sich am besten aus 2 Blattern gebildet vorstellen, die entlang ihrer 
Unterkante zu #/; zusammengeheftet sind. Die Fliigel sind nach auBen 
vorgewolbt und unten durch eine sehr feine Membran verschlossen 
(Abb. 9). Der auf diese Weise gebildete Innenraum wird als Zwischen- 
fliigelkammer bezeichnet. In der Membran eines jeden Fliigels ist unten 
eine Offnung ausgespart, durch welche das Wasser einstrémt. 

Im vorderen Drittel eines jeden Fliigels ist an der Hervorwolbung 


nach auBen eine Kinbuchtung angedeutet, die jedoch ebenfalls durch 
eine feine Membran iiberdeckt wird (in Abb. 9 nicht eingezeichnet). 
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Jeder dieser beiden Fliigel wiederum ist aus 3 Einzelblattern zusammen- 
gesetzt, so das 3 Membranschichten iibereinander zu liegen kommen. 
_ Die einzelnen Lagen bilden immer einen Zwischenraum aus und sind 

durch ein Stiitzfibrillensystem gegeneinander abgestiitzt. Gleichzeitig 
wird damit die Stabilitaét des Fangapparates erhoht. Die Stiitzfibrillen 


Abb. 10. Oikopleura dioica Fou. Fangapparat von unten. Die Riainder der Kinbuchtung 

werden yon der Mittelmembran (MM) tiberspannt. In der Mitte verléiuft erhéht der Reusen- 

boden (Rb). Die Bahnen geben den Verlauf der Einstr6mungskaniéle wieder. Die Ver- 

schlu8membran, welche den Fangapparat nach unten unvollstaéndig abschlieBt, ist nicht 
eingezeichnet. Halbschematisch. 


bilden in ihrer Anordnung 26 parallele Bahnen (Abb. 9), die zahlenmaBig 
einer Reihe Reusenbildner der Fotschen Oikoplastengruppe entsprechen. 
Die Bahnen verlaufen nach der Mittellinie des Fangapparates hin, um 
dort in einen gemeinsamen, sich lings erstreckenden Kanal zu miinden. 
Der Beginn der Bahnen wird lings der angedeuteten EKinbuchtung durch 
die dort liegenden Bahn6ffnungen angezeigt (vgl. Abb. 9). An dieser 
Stelle bildet die Mittelmembran der 3schichtigen Anlage die oben 
genannte feine VerschluSmembran, wahrend die innerhalb und die 
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Abb. lla u. b. Oikopleura dioica Fou. Schematische Frontalschnitte durch den Fang- 

apparat. Angabe der Schnittstellen in Abb. 9. a Idealer Schnitt in. den Zwischenfligel- 

kammern. Die Pfeile geben die Richtung des Wasserstromes mit dem Plankton an. Das 

austretende Wasser gelangt in die Riickenkammer R. S Schwanzkammer; Sch Schwanz; 

Rb Reusenboden. b Idealer Schnitt durch dag hintere Drittel des Fangapparates. Es 

werden hier mehrere Bahnen, die schrag verlaufen, geschnitten. Unten liegen die einfihren- 
den Kanale, dariiber die ausfiihrenden. 


auBerhalb dieser Verschlu8membran liegenden Membranen nur bis zu 
der angedeuteten Einbuchtung verlaufen (Abb. 12). Schneidet man 

a diese zur VerschluBmembran gewor- 
dene Mittelmembran entlang der vor- 
gezeichneten Einbuchtung heraus und 
sieht auf den freien Rand der 3- 
schichtigen, durch Fibrillen abgestiitz- 
ten Wand, dann erhalt man ein Bild 
wie in Abb. 9. 


Durch die Stiitzfibrillen werden 
Kaniale abgetrennt. Ein solches Kanal- 
system fiihrt wnter der Mittelmembran 
entlang nach der Naht, um dort, wo 
die beiden Fliigel miteinander ver- 
wachsen sind, einen gemeinsamen 
Kanal zu bilden, der nach dem hinteren 

Ende der Fliigel verléuft, d. h. nach 
Abb. 12. Oitkopleura dioica Fon. + + WH 
Ausschnitt aus dem freien Rand des dort, wo diese sich Pt ie Das 
Fangapparates mit Ein- und Ausstré- Zweite Kanalsystem verlauft iiber der 
mungséffnungen. Beide Offnungen : 
sind durch die Mittefmembran von- Mittelmembran parallel zu dem ersten, 
einander getrennt, so da® ein Ver- und jeder einzelne seiner Kaniale birgt 
mischen von gefiltertem und unge- ; . 5 5 
filtertem Wasser nicht méglich ist. in sich ein Reusensy stem. Auch diese 
I Hinstrémungs6ffnung; #H. Ausstré- Kanal 1 wn - 
mungsoffnung; MM Mittelmembran. a i) die ete. Reusenbahnen, oles 

den in den gemeinsamen Hauptkanal 
(Abb. 11 a und b). Dort, wo der Beginn der Einbuchtung der Fliigel 
angedeutet ist, liegen innerhalb’ der sog. VerschluBmembran die Jn- 
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gestionsoffnungen und dariiber auBerhalb der Membran die Egestions- 
offnungen (Abb. 12). Die VerschluBmembran schlieBt die Zwischen- 
fliigelkammer auf der Unterseite ab und trennt sie von der Schwanz- 
kammer des Gehauses. In Abb. 4 sind die Kammerbezirke nicht alle 
eingezeichnet, da ich deren genaue Abgrenzung infolge der Feinheit 
ihrer Membranen nicht ausmachen konnte. 


B. Wirkungsweise des Filtersystems. 


Durch die beiden, von den Verschlu8membranen ausgesparten 
Offnungen in den Zwischenfliigelkammern wird durch die Arbeit des 
Oikopleurenschwanzes nannoplanktonhaltiges Wasser in die Kammern 
hineingetrieben. Das Wasser kann dem stiindig erzeugten Druck nur 
in der Weise ausweichen, da} es seinen Weg durch die groBe Anzahl 
von Ingestionséffnungen nimmt und durch die Bahnen des Kanal- 
systems flieBt, wo es dann in den gemeinsamen Hauptkanal trifft. 
Dort wird es von seinen Schwebeteilchen befreit. Da die Offnung des 
Hauptkanals, an welche der Mund anschlieBt, nur zeitweilig von der 
Lippe des Tieres freigegeben wird, tritt im Hauptkanal fast ein 
Stillstand des einstromenden Wassers ein, und ein groBer Teil des Nanno- 
planktons sedimentiert schon hier in dieser kurzen Zeit auf den Boden 
des Hauptkanals, den sog. ,,Reusenboden“ (vgl. Abb. lla.und b). Das 
Wasser selbst stromt durch das duBere Kanalsystem, die sog. Reusen- 
gange, wo die letzten Reste des Planktons und der Schwebeteilchen durch 
die Querfibrillen zuriickgehalten werden, parallel zu der Einstro6mungs- 
richtung nach aufen zuriick. An den Egestionséffnungen des Fliigels 
tritt es in die Riickenkammer des Gehduses aus und gelangt von dort 
durch die Ausstr6mungsoffnung des Gehauses zusammen mit dem 
Kiemenwasser in das freie, das Gehaéuse umgebende Medium. Das durch 
diese Filtration auf dem Reusenboden angesammelte Planktonmaterial 
wird von Zeit zu Zeit durch einen Saugakt von dem Individuum auf- 
genommen. 


Nach einer gewissen Zeit der Nahrungsaufnahme treten durch Ver- 
stopfung der Reusengiinge Stérungen im Filterapparat ein, die das Tier 
veranlassen, sein Gehause abzuwerfen, um ein neues zu entfalten. Die 
bisher vertretene Ansicht (LOHMANN und BUckmMAnn 1926, LOHMANN 
1933), daB das seines Gehiuses entbléBte Tier nicht in der Lage sei, 
Nahrung aufzunehmen, kann aber keine uneingeschrinkte Giiltigkeit 
haben. Sehr hiufig konnte ich beobachten, dafi die Tiere auch ohne 
Fangapparat ihre Nahrung direkt mit dem Mund aufnehmen, und aut 
dem Endostyl war eine recht ansehnliche Menge Plankton festzustellen. 
Auch der Magen derjenigen Tiere war stets prall gefiillt, die kein Gehduse 
entfaltet hatten, als sie iiber langere Zeit in kleinen GlasgefaiBen gehalten 
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wurden, Durch Versuche mit Tuscheteilchen konnte die Nahrungsauf- 
nahme mit dem Mund nachgewiesen werden. Die auf direktem Wege 
aufgenommenen Nahrungspartikel waren infolge der relativ groBen 
Mundéffnung des Tieres wesentlich gréBer als die mit dem Fangapparat 
abfiltrierten Teilchen. Auch in ihrer natiirlichen Umgebung miissen die 
Tiere ohne Gehiuse und Fangapparat Nahrung aufnehmen, denn im 
Mageninhalt sind sehr haufig groBe Diatomeenschalen usw. wahrnehm- 
bar, welche schon die Gitterfenster der Ein- 
stromungsoffnungen unmoglich passieren 
koénnen (Abb. 13). 

Natiirlich kann die mit dem Filterapparat 
aufgenommene Nahrung wesentlich schneller 
und bequemer gesammelt werden, als dies durch 
direkte Aufnahme mit dem Mund geschieht. 
Wichtiger erscheint die Beziehung zwischen 
der GroéBe der Nahrungspartikel und der Ge- 
schwindigkeit der Verdauung. Bekanntlich 


Oikopleura dioica 


Abb. 13. 


FOL. GroBe Diatomeen- 
schalen und andere Fremd- 
k6rper im Darminhalt, die 
infolge ihrer GréBe die Gitter- 
fenster der Einstr6mungs- 
6ffnungen nicht passiert ha- 
ben kénnen. Ihr Vorhanden- 
sein ist nur durch direkte 


werden ja kleinere Nahrungsteilchen von den 
Verdauungsfermenten leichter angegriffen als 
entsprechend gréRere. Dem Faktor Zeit kommt 
also bei der Verdauung und der Resorption 
eine gewisse Bedeutung zu. Es mu schon pro 
Zeiteinheit eine betrachtliche Menge Rohstoffe 


Aufnahme mit dem Mund zu 

erkliren. Mikrophoto. MaB- 

stab 10 uw. Vergleiche mit 
der Maschenweite der 
Hinstréomungsgitter ! 


aufgenommen werden, um das Baumaterial 
fiir eine solch grofe Anzahl von Gehausen 
produzieren zu k6énnen, wobei den kleinsten 
Planktonten aus Griinden der schnellen Ver- 
dauung der Vorzug gegeben wird. AuBerdem kénnen die Tiere ja 
nur einen Teil der aufgenommenen Nahrung zu Gehdusesubstanz ver- 
arbeiten, da auch der Energiebedarf zur Lokomotion gedeckt werden 
mus. Das Tier ist wohl in der Lage, auch ohne Fangapparat 
Nahrung aufzunehmen, und wie wir sahen, sogar sehr stattliche 
Mengen; jedoch wird wohl erst durch das Vorhandensein des Fang- 
apparates die individuelle Existenz iiber eine gréBere Zeitspanne 
hinaus gesichert. 

Zusammenfassend lai Bt sich also sagen: Durch die komplizierte, jedoch 
bequeme Aufnahme einer groBen Menge kleinsten Planktons in kiirzester 
Zeit wird die Verdauung und Resorption wesentlich erleichtert; 
gleichzeitig werden aber auch in gentigender Menge Rohstoffe zur 
Bildung der stattlichen Sekretmengen gewonnen, die bei der laufenden 
Sekretion von Gehiusen erforderlich sind. Nahrungsaufnahme und 


Gehausebildung sind voneinander abhingig und bilden ein geschlossenes 
physiologisches System. 
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VY. Das Oikoplastenepithel. 

Uber den gesamten Vorderrumpf, dorsal bis zu den Gonaden, ventral 
bis zur Schwanzwurzel, mit einer keilformigen Aussparung hinter dem 
Anus erstreckt sich ein driisiges Pflasterepithel (Abb. 14). Seine poly- 
gonalen Zellen zeigen in den verschiedenen Regionen unterschiedliche 
Dicken. Wahrend iiber der Mittelregion des Kérpers, auf der Riicken- 
flache und in der Mundgegend die Lagen sehr dick sind, ist auf der 


Abb. 14. Oikopleura dioica Fou. Linke Seite des Rumpfes mit Oikoplastenepithel. Bouin- 
Allen, Feulgen-Lichtgriin. Mikrophoto nach einem Totalpriparat. MaBstab 300 u. 
Vergleiche die winzigen Zellkerne des Pharynx mit denen des Oikoplastenepithels! 


Bauchseite und in der Magengegend nur eine diinne Schicht sehr flacher 
Zellen ausgebildet. Mund und Kiemen6ffnungen sowie der Anus unter- 
brechen diese mosaikartige Anordnung der Zellen. 

Zahl und Anordnung dieser Driisenzellen sind genau festgelegt. So 
fand ich nach mehreren genauen Auszahlungen fiir O:kopleura dioica Fou 
2290 + 30 Oikoplastenzellen. Diese sind sehr plasmareich und haben 
einen runden, ovalen oder langgestreckten kompakten Kern, ganz ent- 
sprechend der Form der Zelle, in welcher er liegt. Wahrend bei anderen 
Arten sehr haufig verzweigte oder gelappte Kerne auftreten (Abb. 15) 
(LoHMANN 1933, Kiaatscu 1895), trifft dies fiir Ockoplewra dioica Fou 
nicht zu. Sowohl im Leben als auch nach Fixierung in Bouin-Allen 
zeigen die Kerne keinerlei Verzweigung. Hingegen fand ich nach Fixie- 
rung in Flissigkeiten, welche Sublimat oder Osmiumsaure enthalten, 
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auch bei der vorliegenden Art verzweigte Kerne. Hs lat sich nicht 
beurteilen, ob die verzweigten Kerne, welche friihere Untersucher 
fanden, auch solche Kunstprodukte sind. 


Die Kerne der Oikoplastenzellen sind sehr chromatinreich (Abb. 16) 
und viel groBer als die Zellkerne der iibrigen somatischen Gewebe 
(Abb. 17). Diese Tatsache gibt uns Grund zu der Annahme, daB 
in den Oikoplastenzellen Polyploidie vorliegt. Da einerseits die GroBen- 

unterschiede der Oikoplastenzellen 
extrem sind, andererseits aber wieder 
Uberginge von den gréBten bis zu 
den kleinsten Zellen vorliegen, konnte 


Abb. 15. Abb. 16. 


Abb. 15. Oikopleura albicans LEUCKART. Verzweigte Kerne aus der Riickengegend des 
Oikoplastenepithels. Karminessigsiurepriparat mit Eisenhimatoxylin nachgefarbt. 
MaBstab 150 wu. 


Abb. 16. Otkopleura dioica Fou. Kerne aus dem Oikoplastenepithel. Chromatinreichtum. 
Bouin-Allen, Feulgen. Mikrophoto. MaBstab 90 u. s 


man leicht zu der Annahme neigen, daB wir es im Oikoplastenepithel 
mit Zellen verschiedener Polyploidiestufen zu tun haben. Doch haben 
die Untersuchungen ergeben, daB in allen Kernen gleichviel Chromatin 
vorhanden ist. Die Verschiedenheit liegt nur darin, da8 es in den gréBeren 
Kernen weit verteilt, in den kleineren aber auf engstem Raum zusammen- 
gedringt ist. Erst die Feststellung von Heterochromatin gab einen An- 
halt iiber die Polyploidiestufe. 


Zur Festlegung der Polyploidiestufe war zuerst eine Bestimmung des diploiden 
Chromosomensatzes normaler somatischer Zellen erforderlich. Abb. 18 gibt eine 
normale Zellteilung aus dem. Ektoderm der Larve von Oikoplewra dioica Fou 
wieder, da im ausgewachsenen Tier Zellteilungen nicht mehr allzu haufig 
auftreten und die Kingeweidezellkerne zudem sehr klein sind. Auf jeder Pol- 
seite der Zelle liegen 4 kleinere und 2 etwas gréBere Chromosomen (s. bei- 
gefiigter MaBstab auf Abb. 18!). In der oogenetischen und in der sper- 


eee Meiose finden sich entsprechend haploid 3 Chromosomentetraden 
(Abb. 19). 
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Im Oikoplastenepithel waren keine Zellteilungen anzutreffen, und die 
Festlegung der Polyploidiestufe ist daher nur vermutungsweise mit Hilfe 
der Heterochromatinbestimmung méglich. Die diploiden Zellkerne der 


fe 
eS 

pois a b : 
Abb. 17. Abb. 18. Abb. 19a. u. b, 


Abb. 17. Oikoplewra dioica Fou. Zellverband aus dem Pharynx. Man vergleiche die Kern- 
gréBe dieser Eingeweidezellen mit der von Oikoplastenzellen! Ma8stab 20. 1. 


Abb. 18. Oikopleura dioica Fou. Anaphase aus dem Ektoderm der Larve. Ma&stab 10 wu. 


Abb. 19a u. b. Oikopleura dioica Fou. a Aquatorialplatte aus einer Spermiocyte I. Ordnung. 
Nach Karmin-Essigsiurepraparaten. b Oogenetische Meiose mit 3 Chromosomentetraden. 
: MaBstab 10 uw, 


_ Eingeweide weisen immer einen heterochromatischen Anteil auf. Hin- 
_ gegen sind in den Kernen des Oikoplastenepithels, wenn auch nicht immer 
nachweisbar (Driisenfunktion der Zelle!) stets zwei heterochromatische 


Ahb.205 —. Abb. 21. 


Abb. 20. Oikopleuwra dioica Fou. Isolierte groBe Oikoplastenzellen aus dem Bereich der 
- Riickenzellen (Abb. 3;i). In den Kernen sind viele Nukleolen sichtbar, Bouin-Allen, 
Toluidinblau; nachgefirbt mit Eisenhamatoxylin. Mikrophoto. MaBstab 20 pv. 
Vergleiche mit Abb. 21! 


Abb. 21. Isolierte kleine Oikoplastenzellen aus der Kehlgegend (Abb. 3; 6). Entsprechend 

der KerngréB8e mit weniger Nukleolarsubstanz. In einigen Zellen sind die Nukleolen mit- 

einander verklumpt. Bouin-Allen, Toluidinblau; nachgefairbt mit Wisenhamatoxylin. 
Mikrophoto. Ma&stab 20 u. Vergleiche mit Abb. 20! 


Bestandteile vorhanden. Daraus ergibt sich, daB die Zellen des Oiko- 
plastenepithels, unabhangig von ihrer GréBe, wahrscheinlich min- 
destens tetraploid sind. 

Die 


20 WILHELM FRIEDRICH KORNER: 


Méglicherweise sind jedoch in den Oikoplastenkernen mehrere Hetero- 
chromatinelemente miteinander verklumpt, so daf man mit einer noch 
héheren Polyploidiestufe rechnen darf. 


In den Kernen befindet sich eine sehr stark wechselnde Anzahl von 
Nukleolen. Sie sind wohl ein Ausdruck fiir die verschiedenen Leistungen 
der verschiedenen Zellen. Eine Abhangigkeit von der Zell- und Kern- 
grdBe ist feststellbar. Die Zahl der Nukleolen nimmt mit der KerngroBe 
zu (Abb. 20 und 21). Im Verlauf des Sekretionsprozesses unterliegen die 
Nukleolen einem Formwechsel, wobei sie sehr eigentiimliche Gestalten 
annehmen. 


VI. Die intrazellularen Prozesse der Sekretion. 
A. Allgemeiner Verlauf. 


Sekretionen stellen ganz allgemein Kettenprozesse dar. Die Sekretion 
irgendeines Organs besteht aus einer in sich abgeschlossenen Folge von 
Einzelreaktionen, die stetig ineinander iibergreifen. Wenn im folgenden 
einzelne Phasen voneinander getrennt als scheinbar selbstandig be- 
schrieben werden, dann geschieht dies aus technischen Griinden, um 
einzelne Produkte aus dem Gesamtablauf zu-erfassen, und aus Griinden 
einer tibersichtlichen Anordnung der einzelnen Stufen. Fiir die Sekretion 
ko6nnen wir nicht einen einzelnen Zellteil verantwortlich machen, 
sondern der Aufbau des Sekretes erfolgt immer durch ein harmonisches 
Zusammenarbeiten vieler Strukturen und Substanzen in der Zelle. 


Die Sekretmenge, die eine einzelne Oikoplastenzelle von Orkoplewra 
dioica Fou im Laufe ihres Lebens produzieren muB, ist eine ganz betracht- 
liche, so daB an sie und an den Kern als Steuerungszentrum groBe An- 
forderungen gestellt sind. Das Ausmaf der Leistungen der Oikoplasten- 
zellen wird besonders anschaulich, wenn wir uns vergegenwirtigen, daB 
bei einer Lebensdauer des Tieres von 1/, Jahr [nach SEELIGER 1893 (2)] 
in 24 Std 5—6 Gehiuse gebildet werden. 


Nach CaspERsson (1936) zeigt die Nukleinsiurekomponente in den 
verschiedenen Funktionsphasen einer Driisenzelle sehr groBe Verande- 
rungen. Im Ruhestadium wird sie in gréBeren Mengen aufgestapelt, um 
nach dem Aufbau des Sekretes zu verschwinden. Dies deutet auf eine 
direkte Teilnahme des Kernes an den chemischen Zellprozessen hin und 
scheint in gewissem Ma8e auch fiir die Oikoplastenzellen bei Oikopleura 
dioica Fou zu gelten. Zwar konnte ich ein ausgesprochenes Ruhestadium 
der sekretproduzierenden Oikoplastenzellen nicht wahrnehmen, da hier 
nicht nur die einzelnen Sekretionsphasen ineinandergreifen, sondern 
auch zu einem groBen Teil parallel verlaufen; aber mit dem Beginn 


der Abscheidung der Gehausewand ist ein Verschwinden des Hetero- 
chromatins verbunden. 
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B. Die einzelnen Phasen. 

G. Cur. Hrrscu (1938) unterscheidet bei der Sekretion allgemein 
4 Phasen. Ich hielt es auf Grund meiner Beobachtungen an Oikoplewra 
dioica Fou fiir zweckmifBig, eine Einteilung in nur 3 Phasen vorzu- 
nehmen. 

Die Produktion von Prosekreten, die Bildung des fertigen Sekretes 
und dessen Abscheidung finden nebeneinander statt. Das heiBt, die 
einzelnen Sekretionsphasen gleiten ineinander iiber, und Bildung und 


— 


® 


Abb. 22. Oikopleura dioica Fou. Querschnitt durch das Oikoplastenepithel mit Gehiuse- 
anlage in der Gegend der Riickenzellen. In den Zellen liegen viele kleine Polysaccharidgranula 
an der inneren Zellgrenze. Bouin-Allen, Hotchkiss-Reaktion. Mikrophoto. MaBstab 10 p. 


Formung verlaufen nebeneinander. Diese Eigentiimlichkeit gestaltet 
das Abfangen einer bestimmten Phase wesentlich schwieriger, als bei 
einem normalen Sekretionsvorgang. 

a) Bildung von Prosekreten. Mit Sicherheit erfolgt der Ubertritt der 
Nahrstoffe in geloster Form, denn erst an der dem Ko6rperinnern zu- 
gewandten Zellgrenze werden die herangefiihrten Rohstoffe sichtbar. 
Sie lagern sich dort als feste Stoffe an die Zellgrenze an und bilden schon 
eine Art Vorstufe des spaiteren Sekretes. In Form kleiner K6rnchen liegen 
sie an der genannten Stelle, manchmal in kleinen Anhaéufungen, manch- 
mal zu gréBeren Klumpen zusammengeballt (Abb. 23a). Diese Sub- 
stanzen lieBen sich nur mit Hilfe der Hotchkiss-Reaktion darstellen 
und erwiesen sich daher als Polysaccharide (Abb. 22). 

EiweiBe und Fette konnten hierbei nicht nachgewiesen werden. 
EiweiBk6rper, die beim Aufbau des fertigen Sekretes erforderlich sind, 
werden erst im weiteren Verlauf des Prozesses gebildet. Fette konnten 
zu keinem Zeitpunkt der Gehausesekretion festgestellt werden. Schon 
hier sei kurz erwahnt, daB die Nukleolen offenbar fiir die Bildung der 
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EiweiBstoffe zustindig sind und in diesem Zvsammenhang-eine Form- 
veranderung zeigen. 

Die an der inneren Zellwand angelagerten kleinen Polysaccharid- 
kérner nehmen im Sekretionsproze8 an Volumen zu und beginnen lang- 
sam in den Zellraum vorzudringen. Wahrscheinlich erfolgt die Volum- 
vergréBerung durch Anlagern weiterer herbeigefiihrter Nahrstoffe, so 
da8 die kleinen Kornchen sozusagen als Kondensationskerne wirken 
(Abb. 23b). Ob die Anlagerung schalenférmig erfolgt, vermag ich nicht 
zu entscheiden, da diese Granula sehr klein sind. 


Abb. 23a—ec. Oikopleura dioica Fou. a Zelle aus dem Oikoplastenepithel mit Prosekret. 
An der Innenseite der dem Ko6rperinnern zugewandten Zellgrenze liegen viele kleine 
Polysaccharidkérner. Uber der Zelle die Wand der Gehauseanlage. b Oikoplastenzelle 
im Zustand der Sekretbildung. Die Polysaccharidkérner haben an Volumen zugenommen 
und beginnen in den Zellraum vorzudringen. (tber der Zelle die Wand der alten Gehaduse- 
anlage. c Zelle aus dem Oikoplastenepithel. Die Polysaccharidgranula haben ihre volle 
Gr6Be erreicht und sind tiber den gesamten Zellraum verteilt. MaBstab 10 «. 


Im weiteren Verlauf des Prozesses wachsen die Polysaccharidk6érner 
noch weiter an und ftillen den gesamten Zellraum aus (Abb. 23c). Gleich- 
zeitig haben die Nukleolen im Kern eine Formveranderung durchgemacht. 
Wiahrend sie zu Beginn des Sekretionsprozesses klein und kugelig waren, 
haben sie inzwischen an Volumen zugenommen und beginnen schleifen- 
formig zu werden. Die Anderung ihrer Gestalt wird in der zweiten Phase 
noch ausgepragter (Abb. 24a und b). Wenn wir den Nukleolen die 
Bildung der EiweiBstoffe zuschreiben, ist es einleuchtend, daB in den 
eroBeren Zellen (Riesenzellen, Riickenzellen), in denen mehr Sekret 
produziert wird, auch mehr Nukleolarsubstanz vorhanden sein muB. 
Entsprechend der Menge ihres Sekretionsproduktes hat also jede einzelne 
Zelle die dafiir notwenige Anzahl von Nukleolen. Die Zahlen der 
Nukleolen schwanken zwischen 3 und 50. 

An den Kernen ausgewachsener Tiere waren wihrend des Sekretions- 
prozesses keine merklichen Volumverainderungen wahrzunehmen. Es 
scheint, daB Substanzaufnahme und -abgabe durch den Kern kontinuier- 
lich, d. h. sowohl in Zeiten der Sekretabgabe als auch in den refraktiren 
Phasen, erfolgen. Aufnahme und Abgabe gleichen sich dann gegenseitig 
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aus. Eine Phase verstirkter Kerntatigkeit ist morphologisch nicht fest- 
zustellen. Das Heterochromatin kann in allen intrazellularen Phasen 
der Sekretion (mehr-oder weniger gut) nachgewiesen -werden und wird 
erst dann unsichtbar, wenn das Sekret als Gehdusewand nach auBen 
. abgegeben wird. Wahrscheinlich andert sich dabei nur seine Thymo- 
nukleinséurekomponente. 

b) Bildung des fertigen Sekretes. In der letzten Phase entsteht die 
Sekretsubstanz mit neuen besonderen Eigenschaften, indem aus den 
Polysaccharidkérnern und den aus den Nukleolen gebildeten Eiwei8- 


a b 


Abb. 24a u. b. Oikopleura dioica Fou. a Zelle aus dem Oikoplastenepithel mit schleifen- 

formigem Nukleolus zum Zeitpunkt der Fertigstellung des Sekretes. Bouin-Allen, Toluidin- 

blau; nachgefarbt mit Eisenhamatoxylin. Mikrophoto nach einem Zupfpraparat. b Zeich- 
nung nach a. MaB8stab fiir a und b 10 yp. 


k6rpern eine mehr oder weniger einheitliche Substanz aufgebaut wird 
(Abb. 25 und 26). 


Die Darstellung des fertigen Sekretes gelingt durch Farbung mit einer 
Lésung von Toluidinblau a nach Lison nach vorangegangener kurzer Hydrolyse 


in 1-n-Salzsaure. 
Die Farbung wurde aber wesentlich kontrastreicher nachdem dieselbe Toluidin- 


blaulésung versehentlich langere* Zeit (etwa 4 Wochen) mit einem Schimmelpilz 
bewachsen war. Vermutlich wurde durch diesen Vorgang eine Reifung des Farb- 
stoffes herbeigeftihrt. 

Das Bild, welches ich nach der Toluidinblaubehandlung erhielt, 
zeigt folgendes: Um den Kern herum liegt im freien Zellraum das 
fertige, strukturierte Sekret in Form von rosenkranzartigen Gebilden, 
-indem sich die Kérnchen strangformig aneinanderreihen. Die schleifen- 
foérmigen Sekretstriinge wahren ebenso wie die Polysaccharidkorner 
einen gewissen Abstand vom Kern. Auch die Menge des fertigen Sekrets 
steht immer in einem konstanten Verhaltnis zum Zellvolumen. 

Die mikrochemische Untersuchung des fertigen Sekrets fiihrte zu dem 
Nachweis von 2 Sekretkomponenten. Mit Hilfe der Hotchkiss-Reaktion 
wurde wiederum das Polysaccharid dargestellt, wihrend mit Bercs Nin- 
hydrinreaktion ein geringer EiweiSanteil nachgewiesen werden konnte. 
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Im weiteren Verlauf der intrazellularen Vorgainge der Sekretion 
werden die rosenkranzartigen Sekretstriinge der auBeren Zellgrenze von 
innen her angelagert (Abb. 27b), welche beim AbschluB des Sekretions- 


= 


Abb. 25. Oikopleura dioica Fou. Sagittalschnitt durch das Oikoplastenepithel. In den 
Zellen liegt das Sekret in Form rosenkranzartiger Strange. Die einzelnen aneinander- 
gereihten Sekretkérner sind wahrnehmbar. Bouin-Allen, Toluidinblau. Mikrophoto. 
MaBstab 10 wu. 


Abb. 26. Zeichnung nach Abb. 25. MaBstab 10 «. 


prozesses der vorangegangenen Gehiuseanlage als deutliche Membran 
gebildet wurde. Diese ,,Zellgrenze‘‘ wird nun in die neue Gehiause- 
anlage mit eingebaut. 

c) Abscheidung der Sekretstriinge. Die auBeren ,,Zellgrenzen sind 
als Produkte des vorangegangenen Sekretionsprozesses aufzufassen. Sie 
stellen sehr feine und diinne Membranen dar. 
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Die Sekretstrange lagern sich an diese Zellgrenzen von innen her an 
und bilden dadurch eine Wandschicht, die jetzt durch eine feine Membran 
der gleichen Art wie die Zellgrenze ebenfalls von innen her iiberdeckt 
wird (Abb. 27c). Unter dieser Membran wird eine zweite, ebensolche 
_ Membran angelegt, welche die neue Zellgrenze bildet (Abb. 27d). Da 
_ die Sekretbildung ja laufend erfolgt, lagert die Zelle bereits jetzt wieder 
eine Sekretschicht unter der neuen Zellgrenze an, so daB im Bedarfsfalle 
sofort ein neues Gehduse abgeschieden werden kann 
(Abb. 27d und e). Nun kann das Abheben der Ge- 
hauseanlage vom Epithel stattfinden; die Oiko- 
plastenzellen erscheinen durch eine Verdickung der 
Zellgrenze nach auBen hin geschiitzt (Abb. 28)!. 

Z Die abgeschiedene Gehauseanlage wird auBen 
estas von der ehemaligen Zellgrenze begrenzt, die somit 
a zur ,,auBeren Grenzmembran“ geworden ist. Dar- 


Abb. 27a—e. Schema zum Sekretionsablauf der Gehéuseanlage. a Hinzelne Oikoplasten- 

zelle von der Flache. b Sekretstringe werden an die 4uBere Zellgrenze angelegt. c Bildung 

einer feinen Membran unter der Sekretlage und Bildung einer neuen Zellgrenze. d Ab- 

heben der Gehaéusewand und Anlegen neuer Sekretstrange an die neue Zellgrenze. e Weiter 
fortgeschrittenes Stadium. b—e Querschnitte. 


unter liegen die Sekretstriinge, deren aneinandergereihte Sekret- 
k6érner klar zu erkennen sind. Innen erfolgt die Begrenzung durch die 
,innere Grenzmembran“ (Abb. 29). 

LouMANN (1896) stellt in der Gehausewand Fibrillen dar (Abb. 30), 
von deren Vorhandensein ich mich nicht tiberzeugen konnte. Sehr 
wahrscheinlich dirften jedoch auch bei Oikopleura labradoriensis Lox- 
MANN die Sekretionsvorgiinge im wesentlichen ebenso ablaufen wie bei 
Oikopleura dioica Fou, und ebenso wird das Endprodukt das gleiche sein. 

Wahrend und auch nach der Abscheidung einer Gehauseanlage ist 
keine Abnahme der Sekretstrange wahrnehmbar. Dies findet seine 


1 Auf eine Wiedergabe mikrophotographischer Abbildungen wurde in mehreren 
Fallen, so auch hier, verzichtet. Sie liegen als Unterlagen im Zoologischen In- 
stitut Darmstadt. 
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Erklarung darin, daB simtliche 3 Phasen zu gleicher Zeit nebeneinander 
verlaufen und stindig Sekret nachgeliefert wird. 

Die nach dem Abscheiden der Gehaduseanlage auBerhalb der Zellen 
stattfindenden Vorgiinge sind alle rein struktureller Art und werden in 
einem folgenden Kapitel gesondert behandelt. 


Abb. 28. Oikopleura dioica Fou. Sagittalschnitt durch 3 Oikoplastenzellen. Abheben der 
Gehauseanlage. Die Sekretkérner in der Gehausewand sind wahrnehmbar. Im Zellraum 
liegen Sekretstringe. Ma8stab 10 u. 


Wir sehen somit, daB das Organsystem der Oikoplasten in seinem 
sekretbereitenden Epithel aus polyphasisch arbeitenden Zellen besteht, 
welche so in den Betrieb der Driisenarbeit eingeschaltet sind, daB sie 


Abb. 29. Abb. 30. 


Abb. 29. Otkopleura dioica Fou. Feinbau der Gehiusewand kurz nach der Sekretion. Der 
Sekretstrang ist von den beiden Grenzmembranen eingeschlossen. Querschnitt. 
MaBstab 10 «. a AuBere Grenzmembran; i innere Grenzmembran; S Sekretstrang. 


Abb. 30. Oikoplewra labradoriensis LOHMANN. Querschnitt durch die Gehiusewand. Ohne 
GréBenangabe (nach LOHMANN 1896). 


ohne Zellenersatz offenbar das ganze Leben hindurch immer wieder 
imstande sind, das Sekret zu restituieren.. ° 


Wie bereits erwaihnt konnte ich niemals feststellen, daB die Zellkerne des 
Oikoplastenepithels ihre Gestalt verindern. Es scheint mir daher angebracht, 
auf die Feststellung Kiaarscus (1895) kurz einzugehen, wonach er in den Oiko- 
plastenzellen von Oikopleura cophocerca GEGENBAUR wahrend der Gehausebildung 
Kernveriinderungen wahrgenommen hat. Ahnliche Bilder, wie KLAaTscH sie in 
seiner Arbeit wiedergibt, fand ich auch bei Oikopleura dioica Fou nach schlechter 
Fixierung, wihrend im Leben alle Kerne eine abgekugelte oder ovale Form be- 
sitzen. Hingegen sind bei Oikoplewra albicans LHUCKART wenig verzweigte Kerne 
im Oikoplastenepithel stets vorhanden. Diese Verzweigung, mit dem Sekretions- 
prozeB in Verbindung zu bringen, diirfte meiner Ansicht nach nicht zutreffend 
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sein, zumal KLAATscH (1895) keinerlei Angaben iiber den Verlauf der Sekretion 
_ macht. Vielmehr scheint auch fiir Oikopleura cophocerca GEGENBAUR zuzutreffen, 
daB die Kerne normalerweise schon gelappt und verzweigt sind. Leider fehlen 
hiertiber nahere Angaben anderer Autoren. 


VII. Die extrazellularen Prozesse der Gehiusebildung. 

Es ist anzunehmen, da die sekretorischen Vorgange der Gehause- 
bildung alle unter der Mitwirkung von Fermenten verlaufen. Hingegen 
diirften die im AnschluB an die Sekretion stattfindenden Prozesse rein 
physikalischer Natur sein. Da die Flache des véllig entfalteten Gehauses 
_etwa den 100-fachen Betrag der Flaiche der abgeschiedenen Gehiuse- 
anlage ausmacht, ist mit einiger Sicherheit anzunehmen, da durch 
Einlagern von Wassermolekiilen in das abgeschiedene Sekret Quellungs- 
vorgange in bestimmten Richtungen hervorgerufen werden. Auf diese 
_ Weise ware eine Dehnung der Gehiuseanlage denkbar, die im Endeffekt 
zu dem fertigen Gehaduse mit Fanganlage fiihrt. Da wir tiber derartige 
Vorgiinge bisher nur ungeniigend Bescheid wissen, mu8 ich mich be- 
gniigen, meine Annahme hier wiederzugeben, ohne den Verlauf dieses 
Prozesses interpretieren zu k6nnen. 


A. Entstehung des endgiiltigen Gehiusefeinbaues. 


Die Sekretionsprodukte der einzelnen Zellen verschmelzen mitein- 
ander und bilden bis zu dem Zeitpunkt, an dem die Anlage zunachst ohne 
bedeutende Dehnungserscheinungen vom Epithel abgehoben ist, noch 
fiirberisch nachweisbare Niahte (Niederschlagsfarbung). Die auf diese 
Weise abgegrenzten Gehauseteile vermogen die Herkunft von ihren 
Produktionszellen noch zu zeigen (Abb. 31). Zu diesem Zeitpunkt haben 
wir einen Zustand, wie wir ihn ahnlich bei den chitinigen Cuticulae der 
Arthropoden finden. So zeigt z. B. der Panzer der Daphniden ebenfalls 
eine polygonale Felderung. 

Im Verlauf der Dehnung des Gehauses bleiben diese Flichen mit den 
dazugehorigen Zelloberflichen nicht mehr kongruent, aber doch in 
einem ahnlichen Verhaltnis zu diesen, bis die Verschmelzungsnahte 
so weit gedehnt werden, daf sie nicht mehr wahrnehmbar sind. 

Es war mir mdglich, den Feinbau des Sekrets vor und nach der 
Dehnung der Gehausewand zu untersuchen. Vor der Dehnung liegen die 
Sekretkorner in der Gehdusewand so angeordnet, daB sie sich gegenseitig 
noch beriihren; sie scheinen gegeniiber denen in der Zelle etwas gequollen 
(Abb. 29). Im Laufe der Dehnung entstehen dann zwischen den Sekret- 
kérnern mehr oder weniger groBe gleichmafige Zwischenraéume, so dah 
die Sekretkorner isoliert liegen. An der auferen sowie an der inneren 
Grenzmembran sind keine Verinderungen wahrnehmbar. Auch die 
Sekretkérner selbst verandern ihre Form und ihr Volumen nicht mehr. 
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Diese Tatsachen lassen Schliisse auf die Dehnungsvorgange zu. 
Vermutlich wird die Dehnung durch geordnetes Einlagern von Wasser- 
molekiilen in die dehnungsfihig bleibenden Grenzmembranen hervor- 
gerufen. 

B. Der BildungsprozeB des Fangapparates. 

In der Bildung der Sekretvorstufen und des fertigen Sekretes stimmen 
die Zellen der Fotschen und der Ersenschen Oikoplastengruppe mit den 
iibrigen Oikoplastenzellen tiberein. Dagegen verlaufen die Abscheidungs- 


Abb. 31. Oikopleura dioica Fou. Stick einer vom Oikoplastenepithel abpraiparierten 

Gehaduseanlage. Die Anlage lag dem Epithel noch fest an und war noch nicht gedehnt. 

Durch eine Niederschlagsfirbung ist die polygonale Felderung der Zellgrenzen sichtbar 
gemacht. Bouin-Allen, Eisenhimatoxylin. Mikrophoto. MaBstab 15 pz. 


vorgange wesentlich anders. Wahrend die direkt an der Gehausebildung 
beteiligten Zellen des Oikoplastenepithels nach einem einheitlichen 
System arbeiten, ist die Abscheidung der Fotschen Oikoplastengruppe 
in 3 Typen spezialisiert. ‘ 

a) Abscheidungsmechanismus der Riesenzellen. Bei dem Sekretions- 
prozeB scheiden die Riesenzellen ein Gallertpolster ab, welches, wie-schon 
LOHMANN [1899 (1) und 1933] berichtete, der Reusenanlage als stabile 
Unterlage dient (Abb. 32). Das Polster selbst verschwindet spater, wenn 
die Abscheidung der Fangapparatanlage beendet ist. Nur die Grenz- 
membranen der Polster bleiben erhalten, die sich dann, entgegen der 
Annahme Lonmanns (1933), wonach die Polster vollstandig ver- 
schwinden, der Reusenanlage als Wand von innen her anlegen und 
somit deren Stabilitiit erhdhen. Fibrillen sind in dieser Wand nicht 
wahrnehmbar, und wahrscheinlich erfolgt die Abscheidung des Gallert- 
polsters nicht nach der strengen Ordnung wie die der Gehausewand, 
da es vollig strukturlos ist. Das Gallertpolster dehnt sich proportional 
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mit dem Anwachsen der Reusenanlage aus, vergréBert also seine 
Oberflache zum Auflegen der Reusen, bis deren endgiiltige GréBe 
erreicht ist. 


b) Abscheidungsmechanismus der Reusenbildner. Der gesamte Bereich 
der Forschen Oikoplastengruppe ist fiir die Bildung des Fangapparates 
verantwortlich (Abb. 43 a—c). 
Hinter den 7 Riesenzellen sind in 
3 Langsreihen je 27 kleine qua- 
dratische Zellen angeordnet 
(Abb. 43a; f). Diese stellen die 
Reusenbildner dar und _ sezernie- 
ren ein kompliziert aufgebautes 
Fibrillensystem. Ihre Tatigkeit ist 
viel mannigfaltiger und speziali- 
sierter als die aller tibrigen Zel- 
len des Oikoplastenepithels. Alle 


Abb. 32. Abb. 33. 


Abb. 32. Schema zum Sekretionsproze8 der Fotschen Riesenzellen. Die strukturlose 

Gallertmasse tiber der Riesenzelle verschwindet nach Abscheidung der Reusenanlage wieder. 

Nur ihre Grenzmembran bleibt erhalten und legt sich der Reusenanlage als Wand von innen 
her an. 


Abb. 33. Oikopleura dioica Fou, Schema zum Abscheidungsmechanismus der Reusen- 

bildner. Aus der Mittelreihe der Reusenbildner treten Hauptfibrillen (#7), aus den benach- 

barten Seitenreihen Primar- und Sekundarfibrillen (P und S) aus. An den Primirfibrillen 
ist die Rosenkranzstruktur sichtbar. 


3 Langsreihen sind an dem Aufbau einer Reusenanlage beteiligt (Abb. 33), 
so da gerade hier ein tiberaus harmonisches Zusammenarbeiten er- 
folgen mu8, wenn das produzierte Gebilde funktionsfahig sein soll. 


LoumMann (1933) nahm an, dafB die Quer- und Langsfibrillen von den 
Grenzflichen der mittleren Zellreihe mit ihren Nachbarzellen gebildet 
werden. Ich kann diese Annahme nicht bestitigen. Die Fibrillen miBten 
nach Loumanns Ansicht tiber den senkrecht zur Kérperachse stehenden 
Zellgrenzen abgeschieden werden. Es sind vielmehr, wie auch bei allen 
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anderen Zellen des Oikoplastenepithels, die an der K6érperaupenseite 
liegenden freien Zellflichen, die die Abscheidung der Reuse leisten 
(Abb. 34). 

Die Zellen der Mittelreihe der Reusenbildner scheiden nach dem 
Prinzip der iibrigen Oikoplastenzellen durch Anlagern der Sekrete an die 
Zelloberflache eine dorsoventral abgeplattete Hauptfibrille aus (Abb. 33 
und 35). Dabei wird eine neue Zellgrenze erst dann gebildet, wenn die 


Abb. 34. Oikopleura dioica Fou. Austritt der Hauptfibrillen aus den Zellen der mittleren 

Reihe der Reusenbildner. Senkrecht zu den Hauptfibrillen verlaufen die Primarfibrillen. 

Die Sekundiarfibrilen sind in der Aufsicht als dunkle Punkte sichtbar. Bouin-Allen, 
Toluidinblau, Querschnitt. Mikrophoto. MaBstab 10 yu. 


Sekretion der Fibrille beendet ist. Den Mechanismus der Abscheidung 
der Hauptfibrille miissen wir uns folgendermafen vorstellen: 

Beim Verlassen des Zellkérpers flieSen die Sekretmengen aus den 
Randbezirken der Zelle nach einer mittleren Zone hin zusammen und 
bilden hier gemeinsam eine starke Fibrille. Mit den Produkten der 
vorderen und denen der hinteren Nachbarzelle ist diese Hauptfibrille 
nur durch je eine feine Briicke verbunden, die sehr wahrscheinlich von 
den genannten Nachbarzellen sezerniert wird (Abb. 36). 

Jede der beiden aéuferen Reihen der Reusenzellen scheidet an ihren 
Zelloberflachen in ihrer Langserstreckung eine Primirfibrille ab, wobei 
die Teilprodukte der einzelnen Zellen miteinander verschmelzen. An 
diesen Fibrillen ist die Rosenkranzstruktur des Sekretes noch wahr- 
nehmbar. In der Quererstreckung werden ganz kurze Sekundiarfibrillen 
abgegeben, die sich mit den Hauptfibrillen verbinden und so die Ver- 
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bindungsbriicken bilden. Die Sekretabgabe der einzelnen Zelle fiir eine 
Primar- und eine Sekundarfibrille ist so gering, da® eine groBe Anzahl 
von diesen in gleichmaBigen Abstinden hintereinander gebildet werden 
kann. Ihre Anzahl betriigt bis zu 40. Die Abscheidung erfolgt zwar im 
Grundprinzip ahnlich wie die der 
gehausebildenden Oikoplastenzellen, 
ist aber auf einen kleinen Bereich 
der Zelloberflache beschrankt (siehe 
Abb. 33) und erfolgt rhythmisch in 
sehr kurzen zeitlichen Intervallen. 

Das Zusammenschmelzen der 
Sekundarfibrillen mit den Haupt- 
fibrillen geschieht in gleichen Ab- 
standen. Dieses synchrone Arbeiten 
von links und rechts zeigt wiederum, 
mit welcher Prazision die einzelnen 
Zellen in ihren Sekretionsprozessen 
zusammenwirken, um in bestimmten 
Zeitabschnitten gerade das zu lei- 
sten, was fiir das gemeinsame Werk 
im entsprechenden Augenblick ge- 
fordert wird. Sie sind bis in die 
letzten Feinheiten zeitlich und rium- 
lich so aufeinander abgestimmt, daB 


Abb. 36. Abb. 37. 


Abb. 35. Zeichnung zu Abb. 34. Schematisch. H Hauptfibrillen; P Primaérfibrillen; 
A Ansatzstellen der Sekundarfibrillen. 


Abb..36. Oikopleura dioica Fou. Schnitt durch die abgeschiedenen Reusenfibrillen, senk- 
recht zu den Hauptfibrillen. Halbschematisch. Buchstabenbezeichnung wie in Abb. 33. 
MaBstab 10 wu. 


Abb. 37. Oikopleura dioica Fou. Schema zum Abscheidungsmechanismus der Grenzzellen. 
Auf ihrer AuBenflache scheiden sie eine Deckmembran ab, welche den Reusenbahnen nach 
auBen aufgelagert wird. 


ein koordinierter Verlauf der Abscheidung der verschiedenen ,, Bauteile“‘ 
stattfinden kann. 

c) Abscheidungsmechanismus der Grrenzzellen. Die Aufgabe der Grenz- 
zellen besteht in der Bildung einer Deckmembran, welche den Reusen- 
bahnen nach aufen aufgelagert wird. Die langgestreckten, nahezu 
spindelférmigen Zellen scheiden senkrecht zu ihrer Oberfliche nach 


Hien 


a 
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demselben Prinzip, wie die Hauptfibrillen der Reusen abgeschieden 
werden, eine diinne Membran ab, die in gleicher Weise wie die Reusen- 
bahnen anwachst und zum Schlu8 mit dem Fangapparat fest verkittet 
ist (Abb. 37). 


C. Der BildungsprozeB der Einstrémungsgitter. 


Auf den lateralen Flaichen des Oikoplastenepithels, ganz in der Nahe ~ 


der Schwanzwurzel, treten in dem Epithel abermals groBe Oikoplasten- 
zellen hervor, die von kleinen Zellen eingerahmt sind. Diese ebenfalls 
auf beiden Seiten vorhandenen E1senschen Oikoplastengruppen sind 
fiir die Bildung von 2 Einstrémungsgittern verantwortlich, die in die 


Abb. 38. Oikopleura dioica Fou. Schema zum SekretionsprozeB der EIsENschen Riesen- 
zellen. Das strukturlose Gallertpolster tiber den Riesenzellen verschwindet wieder. Die 
iibrigbleibende Grenzmembran bildet die Verschlu8membran der Hinstrémungsgitter. 


Abb. 39au.b. Oikopleura albicans LHUCKART. a Idealer Schnitt durch ein Einstrémungs- 
gitter bei Einstrom; b bei Riickstrom. Die Funktion der Verschlu8membran ist zu 
erkennen (nach LOHMANN 1899), 


f 5 ite aot MINS & pice 4 wie Popes 
Abb. 40. Oikopleura dioica Fou. HKinstrémungsgitter eines zur Halfte entfalteten Gehiuses. 
Die etwas dickeren Hauptfibrillen werden von sehr vielen, wesentlich feineren Querfibrillen 
gekreuzt. Phasenkontrastaufnahme. Ma&stab 15 MM 
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dorsale hintere Halfte des Gehiuses eingebaut werden (Abb. 43a—c). 
Die Gruppe wird von 7 Riesenzellen gebildet, an deren proximalem 


Rand 17 sehr kleine Zellen in einer Reihe ent- 
lang gruppiert sind. Gegeniiber den Riesen- 
zellen mogen diese kleinen Zellen die Be- 
zeichnung ,,Mikrozellen“ tragen. 

Die intrazellulaéren Prozesse unterscheiden 
sich auch hier von denen der iibrigen Zellen in 
_keiner Weise, nur verliuft die Abscheidung 
wieder abweichend von derjenigen der normalen 
Oikoplastenzellen. Die Riesenzellen scheiden 
gleich denen der Fouschen Oikoplastengruppe 
ein Gallertpolster ab, welches den zu _ bilden- 
den Fibrillen als stabile Unterlage dient und 
_ spater wieder verschwindet (Abb. 38). Seine 
ubrigbleibenden Grenzmembranen finden auch 
hier eine Verwendung und bilden die Ver- 
schluBmembran der LEinstrOmungséffnungen 


Abb. 41. Oikopleura dioica 
Fou. Stark vergréBerte 
schematische Wiedergabe 
der Entstehung der Netz- 
fibrillen des Hinstr6mungs- 
gitters. Die Langsfibrillen 
(L) geben in gleichmaBigen 
Abstanden nach den Seiten 
kurze Querfibrillen (Q) ab, 


die miteinander 
verschmelzen. 


(Abb. 39a und b). Den ,,Mikrozellen“ fallt die 
- Aufgabe der Gitterbildung zu (Abb. 40). 

Auf der éuBeren Zellgrenze der ,,Mikrozellen“ werden feinste Haupt- 
fibrillen in senkrechter Richtung nach auBen abgegeben, deren Dicke 


Abb. 42. Oikopleura albicans LEUCKART. Hinstrémungsgitter eines zur Halfte entfalteten 
Gehauses. Mikrophoto zwischen gekreuzten Nicols. Ma®stab 50 . 
Vergleiche mit Abb. 40! 


dem Durchmesser der Zellen nahezu entspricht. In gewissen gleichen 
Abstiinden erfolgt die Verschmelzung zweier kurzer benachbarter, 
sehr feiner Querfibrillen (Abb.41). Die Entstehung dieser Quer- 
fibrillen erfolgt in gleicher Weise wie die der Sekundarfibrillen der 
Reusenanlage. 

7. f. Morphologie, Bd. 41. 3 


einzelnen Oikoplastenzellgruppen zum, fertigen Gehiuse. 
epithels in die ,,BUcKMANNschen Bezirke‘t. Bezeichnung wie in Abb. 2. b Forsche und 
EIsENsche Oikoplastengruppe auf dem Oikoplastenepithel hervorgehoben. c*Fangapparat 
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Abb. 43a—c. Oikopleura dioica Fou. Schematische Wiedergabe der Beziehungen der 


und Hinstroémungsgitter als Ergebnis der Sekretionstiatigkeit der Fotschen und der 
HisENschen Oikoplastengruppen. 


a Hinteilung des Oikoplasten- 


OE 
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Die Fibrillen der Einstrémungsgitter von Oikoplewra dioica Fou sind 
_duBerst fein, so daB die Feinstruktur nicht zu erkennen ist, im Gegensatz 
zu Oikopleura albicans LEUCKART, wo man in den Fibrillen die aneinander- 
gereihten Sekretk6rner noch wahrnehmen kann (Abb. 42). Jedenfalls 
entsteht auf diese Weise ein Netz mit feinsten Offnungen. 


Abb. 44a u. b. a Hervorheben der tibrigen Zellgruppen auf dem Oikoplastenepithel. 
b Sekretionsanteil der einzelnen Zellgruppen am fertigen Gehiduse. Die einander sich ent- 
sprechenden Teile sind in gleichen Mustern gehalten. Oikoplastenepithel und Gehiuse sind 
in verschiedenen GréBen wiedergegeben und stellen nicht das natiirliche Verhaltnis von etwa 
1:100 (Oikoplastenepithel: entfaltetes Gehéiuse) dar. Das gleiche gilt fiir Abb. 43. 


- Die Anzahl der Hauptfibrillen in der nicht vollstandig entfalteten 
Anlage entspricht bei Oikopleura dioica Fou der Anzahl der ,,Mikro- 
zellen‘‘, wihrend die der Querfibrillen zwischen 100 und 120 schwankt. 
Diese Schwankungen sind auf verschiedene Altersstadien der Tiere 
zuriickzufiihren; d.h., altere Tiere produzieren mehr Querfibrillen als 
jimgere. Ahnlich verhilt es sich mit der Anzahl der Primar- und 
Sekundarfibrillen des Fangapparates. Die quadratischen »-Offnungen 
der Einstrémungsgitter bei dem noch nicht véollig entfalteten 
Gehause haben eine Weite von 1 yw. Daf hier nur noch kleinste 
Planktonten und Schwebeteilchen passieren k6nnen, ist ohne weiteres 
verstandlich. 

Z. £. Morphologie, Bd. 41. 3a 
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‘Die sekretorische Tatigkeit fihrt zur Bildung kompliziert gebauter 
Gehiuse- und Fangeinrichtungen. Bei Oikopleura dioica For lauft die 
Driisensekretion absolut synchron ab, wobei jede einzelne Zelle das 
Sekret fiir einen bestimmten Gehiuseteil liefert. Vergleicht man ver- 
schiedene Stadien der Gehausebildung und -entfaltung mit den anfangs 
willkiirlich gewahlten Biicxmannschen Bezirken, so stellt man fest, daB 
bestimmte Zellgruppen mit bestimmten Gehauseanteilen in Beziehung 
stehen. Abb. 43a—c gibt diese Beziehungen zwischen der Fotschen 
Oikoplastengruppe und dem Fangapparat sowie zwischen der E1spnschen 
Oikoplastengruppe und den Einstrémungsgittern wieder. Zu ahnlichen 
Ergebnissen kam ich beim Vergleich anderer Zellgruppen mit Gehausen 


verschiedener Entfaltungsstufen. Das Vorhandensein von ,,Hautungs- ~ 


kérpern“ leistete bei der Orientierung wertvolle Hilfe. Zwar lassen sich 
scharfe Abgrenzungen nicht machen, aber wir wissen doch annahernd, 
welche Zellgruppen einen bestimmten Bereich des Gehéuses sezernieren. 
Diese Beziehungen gibt Abb. 44a und b wieder. 


VIII. Chemie der Gehdusesubstanz. 


Simtliche Versuche, tiber den chemischen Aufbau der Gehause- 
substanz Niaheres auszusagen, scheiterten bisher an der Annahme, daB 
die Mantel bzw. Gehause aller Tunikaten aus Zellulose aufgebaut seien. 
Der Nachweis von Zellulose mit den Mitteln, die man bei Pflanzen an- 
zuwenden pflegt, gliickte bisher keinem Untersucher bei Appendicularien. 
Fou (1872) stellt bereits fest, da& weder mit Chlorzink-Jodlésung noch 
mit Jod-Schwefelsdure eine Reaktion erreicht wird, wiahrend die 
gleichen Versuche bei Ascidien positiv verlaufen und Zellulose anzeigen. 
Ebenfalls ergeben die chemische Analyse und réntgenographische Unter- 
suchungen einen relativ hohen Prozentgehalt an Zellulose (F. E. SoHuULZE 
1863, O. Hertwie 1873, Sutra 1932), die mit der pflanzlichen Zellulose 
identisch ist. Neuerdings ist man jedoch geneigt, bei den Ascidien eine 
chitinige Masse als Grundsubstanz anzunehmen (BRIEN 1948). 


Fiir die Appendicularien liegen analytische Ergebnisse dieser Art 
bisher noch nicht vor, da die Gewinnung der hierfiir notwendigen Mengen 
an Gehausesubstanz nicht geringe Schwierigkeiten bereitet. Es wurden 
auch bis jetzt keine Untersuchungen iiber das allgemein chemische 
Verhalten der Grundsubstanz angestellt, so da Anhaltspunkte irgend- 
welcher Art nicht vorhanden sind. Es bleibt daher nur die Méglichkeit, 
an Hand mikrochemischer Tests einige Aussagen tiber die chemische 
Beschaffenheit des Gehiuses zu machen. Wie bereits erwihnt liegt eine 
auBerlich einheitliche Substanz vor, welche sich mit fast allen Farb- 


stoffen anfiirben liBt, was jedoch zu keinerlei definitiver Annahme und 
Aussage berechtigt. 


—-* 


a 
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Von den Mineralsiuren greift nur konzentrierte Schwefelsdure das 
_ Gehause sichtbar an und lést es vollstandig auf. Salzsiure und Salpeter- 
_ siure fiihren sowohl konzentriert als auch verdiinnt noch nicht einmal 
nach langerem Kochen zu einer wahrnehmbaren Verinderung. 

Kocht man die Gehiausesubstanz etwa 1/, Std in konzentriertem 
Alkali, so findet auch hier eine Auflésung statt. 

Das vollstandige Lésen in konzentrierter Schwefelsiure weist auf 
eine Kohlenhydratverbindung, ein Polysaccharid hin, denn bei der 
Auflosung tritt eine typische Verkohlung ein, und die Lésung zeigt 
danach einen schwach gelblichen Schimmer. Demgegeniiber deutet das 
Lésen in konzentriertem Alkali auf eine Beziehung zu chromotropen 
Substanzen hin, wie sie namentlich in Geweben von Embryonen und 
im Knorpel vorliegen (HotMeREN 1940), und durch ihren Gehalt an 
hochmolekularen Esterschwefelsiuren gekennzeichnet sind. 

Daraus ist schon zu schlieBen, dai die Gehausesubstanz der Appen- 
dicularien kein Chitin! sein kann, da das fiir Chitin typische Verhalten 
gegentiber Séuren und Laugen fehlt. — Chitin ist unléslich in siedenden 
Alkalien, dagegen léslich in heiBer konzentrierter Salzsiure, Schwefel- 
siure und konzentrierter wasserfreier Ameisensdiure, ein Verhalten, 
-welches das Gehiuse der Appendicularien nicht zeigt. — Ebenfalls 
fallen die mikrochemischen Reaktionen fir Chitin (Chitosanreaktion, 
Chlorzink-Jodprobe, «- und /-Naphtolreaktion) negativ aus. Zum 
gleichen negativen Ergebnis fiihren simtliche typischen Zellulosere- 
aktionen. 

Hingegen geben die Hotchkiss-Reaktion*, Brras Ninhydrinreaktion 
und. die metachromatische Farbung mit Toluidinblau a nach Lison und 
die nach HEMPELMANN (1940) naihere Aufschliisse. 

Durch die Hotchkiss-Reaktion werden simtliche Polysaccharidanteile 
intensiv rot angefirbt. Diese Reaktion zeigen gleichzeitig die Gehause- 
wand, die auBere Zellgrenze der Oikoplastenzellen und die Granula, 
welche an der Innenseite der dem Kérperinneren zugewandten Zell- 
grenzen liegen (Abb. 22). 


1 Brien (1948) bezeichnet neuerdings die Gehausesubstanz der Appendicu- 
_larien als chitinig. 

2 Ausfiihrung der abgewandelten Hotchkiss-Reaktion: 

1. Hydrolyse in Perjodsaurelosung 2 Std. 2. Spiilen in 70%igem Alkohol kurz. 
3. Kaliumjodid-Natriumthiosulfatlésung 5 min. 4. Spiilen in 70%igem Alkohol 
kurz. 5. Fuchsin-Schwefligsiure 45 min. 6. Fortsetzung wie bei der Feulgen- 
Reaktion. 

Herstellen der Lésungen: 

Perjodsaurelésung: NaJO,-3H,O 235 mg, n/10CH,COOH 17,5 cm*, Aqua 
dest. 25 cm?. 

Kaliumjodid-Natriumthiosulfatlosung: KJ 1g, Na,S,0;-5H,0 1g, Aqua 
dest. 19,5 cm’, Alkohol absol. 30 cm’, n-HCl 1 cm*. 
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Die Ninhydrinreaktion bringt die niederen EiweiSkorper zur Dar- 
stellung, welche mit dem Polysaccharid verkettet sind. Zu diesem Zweck 
wurde frisch fixiertes Formolmaterial zerzupft und in 0,1 %iger Nin- 
hydrinlésung 2 min lang gekocht. Die Blaufaérbung trat zwarnurschwach 
auf, zeigte sich aber tiberall dort, wo das Polysaccharid in Strangen vorlag. 
Eine Ausnahme bildeten nur die Polysaccharidgranula als Prosekret. 
Von einer etwas starker gefirbten Zone waren die Nukleolen umgeben, 
die auf Grund dieser Tatsache fiir die Bildung der Aminogruppen ver- 
antwortlich gemacht werden kénnen. 

Polysaccharid und Aminokérper sind auf irgendeine Weise 
miteinander verkettet und stellen somit zusammen die Gehause- 
substanz dar. 

Mit Toluidinblau a nach Lison! farben sich sowohl das geformte 
Sekret als auch das Gehéuse metachromatisch violett an. Toluidinblau 
farbt zwar eine ganze Reihe saurer Substanzen, aber die metachromatische 
Farbung ist spezifisch fiir chromotrope Substanzen, die durch ihren 
Gehalt an hochmolekularen Esterschwefelsiuren, wie Chondroitin- 
schwefelsiure oder Mucoitinschwefelsiure gekennzeichnet sind (GLICK - 
1948). Nach HempetmMann (1940) vermag man hierbei Chondroitin 
und Mucoitin histologisch voneinander zu unterscheiden. In der von 
ihm angegebenen Verdiinnung von 1:280000 in 18%igem Alkohol farbte 
Toluidinblau nach 30 min die Gehausesubstanz und die Sekretstrange 
noch metachromatisch violett an. Diese Tatsache weist ziemlich ein- 
deutig auf Chondroitin hin. Hingegen bleiben nach HEMPELMANN (1940) 
die Mucoitinkomplexe vollig ungefiirbt. 

Demnach liegt in der Gehiusesubstanz der Appendicularien Chon- 
droitin vor. Diese Aussage griindet sich allein auf die genannten 
mikrochemischen Reaktionen und kann als Ansatzpunkt fiir eine spater 
vorzunehmende analytische Untersuchung angesehen werden. Die histo- 
chemischen Tests zeigen uns jedenfalls, daf im Appendiculariengehause 
keine Zellulose vorhanden ist. Das Gehiause ist vielmehr aus einem 
Polysaccharid in Verbindung mit NH,-Gruppen, d. h. einem veresterten 
Aminozucker aufgebaut. 

Ahnliche Geriistsubstanzen finden sich bei den Arthropoden, 
Mollusken, Bryozoen und .die Chondroitinschwefelsiure selbst im 
Knorpel der Vertebraten. 

ScHArer (1871) gab folgendes Ergebnis einer analytischen Unter. 
suchung der Mantelsubstanz der Pyrosomen bekannt. 


WSSG6r ccc jake ec time Bat te SPs CCl are etwa 95% 

Aellalose: (ck tue bee atte eee A 1,1% 
N-haltige Substanzen. . ..... m5 3,2% 
Asche es (Je a es, ee ae ROLTSG 


* Toluidinblau a nach Lison: 0,1%ige Lésung in 1%igem Alkohol. 
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Bezieht man diese Ergebnisse auf Trockensubstanz und nicht auf 
_ das Frischgewicht, wie ScHAFER es tat, dann erhalt man Werte, die 
uns die Mantelsubstanz der Pyrosomen in einem ganz anderen Licht 
erscheinen lassen. Neben 13,9% Asche und 23,7% Zellulose sind im 
_ Pyrosomenmantel 62,4% stickstoffhaltige Substanz enthalten. Wenn 
zudem NEUMANN [1935 (1)] noch berichtet, daB es gelang, durch ein kom- 
_ pliziertes Verfahren Chondrin nachzuweisen, dann diirfen wir annehmen, 
daf auch bei den verwandten Formen der Appendicularien ein ahnlicher 
Stoff die Hauptsubstanz des Gehauses bildet. Méglicherweise kénnte 
_ sogar bei Appendicularien und Pyrosomen die gleiche Substanz vor- 
liegen, und es lassen sich in dieser Richtung vielleicht neue phylo- 
genetische Beziehungen unter den Tunikaten aufstellen. 


IX. Entstehung der ,,Hautungskérper“. 

Bisher ergaben sich bei der Gehausebildung der Appendicularien keine 

Anzeichen, aus denen man hatte schlieBen kénnen, daB in die Gallert- 
_ substanz Zellen irgendwelcher Art eingelagert werden. Man schenkte 
daher wohl einem Austreten von Zellen aus dem Verband des Oiko- 
- plastenepithels keine Beachtung. Nur SrenicEr [1893 (2)] schreibt dar- 
- tiber, daB er bei Individuen aller Altersstufen von Oikopleura cophocerca 
GEGENBAUR in der ,,auBeren Schleimschicht‘‘ — gemeint sein kann 
natiirlich nur das Gehiuse oder seine Anlage — freie Zellen oder Zellteile 
eingebettet fand, die aus dem ektodermalen Hautepithel stammen. 
Diese Zellen waren nur in geringer Anzahl vorhanden, héchstens 16—18, 
und lagen stets in der Nahe des Epithels. 

Weiter schreibt SEELIGER [1893 (2)] wortlich: 

,,Da diese Zellen nicht persistieren, sondern vergainglich sind, und in jedem 
Altersstadium, wenn auch in geringer Anzahl sich konstatieren lassen, diirfte aber 
die Gesamtzahl der von einem Tier abgesonderten Ektodermelemente nicht un- 
erheblich sein. Die vollstandige histologische Ubereinstimmung macht es zweifellos, 
daB es sich um den Austritt von Ektodermzellen handelt, und bei dem Mangel 
von freien Mesodermzellen in der Leibeshdhle entfallt die Moglichkeit, da8 hier 
derselbe ProzeB wie bei Ascidien und Salpen sich abspielen k6nnte. . .* 

Auch Levoexart (1854) erwihnt schon kérnige Einlagerungen im 
Appendiculariengehause, die bald einzeln nebeneinander, bald auch zu 
kleinen und gréBeren Hiufchen zusammengruppiert sind. 

. Loumann (1933) hingegen lehnt die Annahme ab, dai Zellen aus dem 

Verband des Oikoplastenepithels ausgeschieden werden. ‘Trafe seine 
Ansicht zu, dann besifBe die von Martint [1909 (1), 1910] fiir die Appen- 
-dicularien aufgestellte Zellkonstanz Giiltigkeit. LonHmann (1931, 1933) 
nimmt an, daf es sich bei den Untersuchungen SEELIGERs [1893 (2)] um 
Zellen handelt, die bei der Praparation aus dem Zellverband heraus- 
gerissen wurden, oder daf es krankhafte Veranderungen sein kénnten. 
Er selbst hat wahrscheinlich solche Bilder nie zu Gesicht bekommen. 


Z. £. Morphologie, Bd. 41. 3b 


40 WitHetm FriepRicH KORNER: 


Ich méchte dem bereits hier hinzufiigen, daB krankhafte Verinderungen 
dieser Art sicher nicht mit einer solchen Konstanz auftreten wiirden. 

Bei Oikopleura dioica Fou fiel ein konstantes Austreten von Zellen 
aus dem Verband des Oikoplastenepithels auf (Abb. 45). Bei der Unter- 
suchung dieses Vorgangs erhoben sich folgende Fragen: 

1. Wie erfolgt das Austreten dieser Zellen ? 

2. Werden die ausgetretenen Zellen wieder ersetzt, und wie ver- 
lauft gegebenenfalls dieser Ersatz ? 

3. Welche chemischen Eigenschaften zeigen diese ch bit verglichen 
mit denen des Oikoplastenepithels ? 

4. Welche funktionelle Bedeutung hat die Abtrennung dieser 
Zellen ? 

5. Dirfen wir auf Grund der Ergebnisse, die sich aus der Beant- 
wortung der vorliegenden Frage ergeben, bei den Appendicularien noch 
von einer Zellkonstanz im Sinne von MAnTINT [1909 (1) und 1910] 
sprechen ? 


A. Verlauf der Zellabtrennung. 


Die Zellabtrennung erfolgt in einem gewissen zeitlichen Abstand 
immer wieder an den gleichen Stellen. Diese Feststellung allein deutet 
schon darauf hin, daB es sich hierbei nicht um rein zufalliges Ausscheiden 
verbrauchter Zellen handeln kann. Es handelt sich vielmehr um einen 
geordneten Vorgang. 

Die Zentren der Zellabtrennung liegen bei Oikopleura dioica Fou in 
den Bereichen von Martinis Feld, der schragen Linie, der Riickenzellen, 
der Mundgegend und der hinteren Rosette (Abb. 3 und 45). Diese Stellen 
fallen also nahezu genau mit der Lage der von LoHMann (1896) fiir 
Oikopleura dioica Fou beschriebenen ,,Hautungskorper“ zusammen. 
Tatsachlich sind sie auch mit diesen identisch, wie sich aus meinen 
Untersuchungen ergab. 

LoHMANN (1896) schreibt tiber die ,,Hautungsk6rper“ folgendes: 


»Nur in der labradoriensis-Gruppe bekannt sind ferner merkwiirdige Auf- 
lagerungen auf die Gehiuseanlagen, die ich als Hautungskérper bezeichnet habe, 
da sie wahrscheinlich bei der Entfaltung der Anlage zum Gehause, die einem 
Hautungsvorgang anderer kutikulabedeckter Tiere entspricht, eine sehr wichtige 
Rolle spielen ... Obwohl die Bildung der Hautungskérper natiirlich vom Oiko- 
plastenepithel aus erfolgt, und sich in einem Fall auch die Abhangigkeit ihrer 
Ordnungsziige von bestimmten Zellfolgen hat nachweisen lassen, tritt doch keine 
besondere Beziehung zwischen dem Oikoplastengefiige der seitlichen Rumpfflache 
und der Ausbildung der Hiutungskérper hervor. Ebensowenig sind Beziehungen 
zu anderen Bauverhiltnissen vorhanden.“ 


Die Zusammenhiinge der ,,Héutungskérper‘‘ mit dem Oikoplasten- 
epithel werden erst unter Anwendung der Feulgen- Reaktion klar ver- 
stindlich. Die ,,Hautungskérper‘ sind feulgenpositiv, und damit kann 
ihr gesamter Entstehungsprozef verfolgt werden. Esergab sich folgendes: 
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Wenn die Abscheidung einer Gehauseanlage gerade beendet ist, 
werden an bestimmten Stellen Zellen aus dem epithelialen Verband 
ausgestoBen (vgl. Abb. 45 und 46). Innerhalb dieser Zellen erfolgt 
jedoch schon wahrend der Zeit der Gehauseabscheidung eine cyto- 
logische Veranderung. 

Wahrend in den normalen, funktionsfahig bleibenden Nachbarzellen 
in einem diffus verteilten, sehr fein granulierten Plasma Kerne von etwa 


Abb. 45. Oikopleura dioica Fou. Oikoplastenepithel mit Hautungskérperbildungszentren. 


der Gestalt einer Netzkugel liegen, zeigen sich in den zum Austritt 
bestimmten Zellen Absterbe-Erscheinungen. Die Kerne verlieren ihre 
Feinstruktur und werden nach und nach vollig kompakt (pyknotisch), 
_ wahrend das Plasma faserig wird. Gleichzeitig mit dem AbsterbeprozeB 
verschwinden die sehr zahlreichen Nukleolen, und ebenso werden die 
heterochromatischen Kernbestandteile unsichtbar (Abb. 47). Solange 
die Zelle noch innerhalb des epithelialen Verbandes liegt, tritt an ihr 
praktisch keine oder doch nur am Kern eine ganz geringe Volumverande- 
rung ein. 

Im folgenden Stadium wird die veranderte Zelle regelrecht aus dem 
Verband des Oikoplastenepithels herausgedriickt. Zur gleichen Zeit 
streckt sich eine der Nachbarzellen und beginnt die Liicke zu schlieBen, 
_wihrend die fiir die Sekretion des Gehiuses funktionslos gewordene 
_ Zelle iiber sie gehoben wird (Abb. 48). Beim Austreten der Zelle wird die 
iiber dem Epithel liegende Gehauseanlage am Austrittsort abgehoben. 
Sobald aber nun die Zelle auSerhalb des epithelialen Verbandes liegt, 
erfolgen in ihr weitere Verinderungen. Der Kern schrumpft auf etwa 
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2/, seines Volumens zusammen, und Plasma sowohl als auch Zellmembran 
werden in einem langsam verlaufenden ProzeB aufgelést. 
Nach diesem Vorgang liegt also unter der Gehausewand nur noch ein 
geschrumpfter Kern, der auferlich als ein solcher nicht mehr richtig zu 
erkennen ist, und dessen Her- 
kunft sich nur auf Grund des ge- 
schilderten Vorganges erklaren 
laBt. Wie bei allen Kernen, so 
ist auch hier der mengenmaBig 
groBe Anteil von feulgenpositiver 
Substanz gut nachweisbar. 


Wird, ohne daB die Gehause- 
a anlage entfaltet wurde, unter ihr 

Abb. 46, Zwschon 2 Geniuseanlagen Weger” gine neue Anlage sezerniert, 50 
noch sichtbar. Bouin-Allen, Feulgen. findet man die erwihnten Zell- 
RC TCL fe ee reste zwischen die innere Grenz- 
membran der ersten und die 4uBere Grenzmembran der zweiten An- 
lage eingeschlossen. Unter der zweiten Anlage scheidet sich dann der 


Abb. 47. Oikopleura dioica Fou. Drei zur Abtrennung vorbereitete Zellen des Oikoplasten- 

epithels. Die Kerne sind véllig kompakt und das Plasma zeigt eine faserige Struktur. In 

den Nachbarzellkernen sind die Nukleolen wahrnehmbar. Die Gehiuseanlage ist bereits 
sezerniert. : 


Abb. 48. Abheben der Gehiuseanlage vom Oikoplastenepithel infolge Austretens einer 
Zelle. Die Nachbarzelle schlieBt die entstehende Liicke. Ma8stab 10 Le 


neue ,,Héiutungskérper“ ab, wiihrend der erste ,,Hautungskorper“ 
noch tiber ihm liegt (Abb. 49 und 50). 

Entsprechend mi®ten beim Vorhandensein von 3 Gehiuseanlagen 
2 fertige ,, Hautungskérper“ an ziemlich der gleichen Stelle iibereinander- 
liegen, und darunter wieder ein neuer gebildet werden!. 


* Das Vorhandensein von 3 Gehauseanlagen konnte bei Beginn der Unter- 
suchungen einmal beobachtet werden, doch wurde damals in Unkenntnis dieses 
Vorganges den ,,Hiutungskorpern‘ keine Bedeutung beigemessen. 
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Untersuchung 


Ist nach der Sekretion einer Gehduseanlage die Abtrennung eines 
,», Hautungsk6rpers“ erfolgt, so wird unmittelbar darauf mit der Produk- 
tion einer neuen Anlage begonnen; und ist deren Sekretion zu Ende, 
dann erfolgt an der gleichen Stelle wie im vorangegangenen ProzeB die 
Bildung eines ,,Haiutungskérpers‘. 


Abb. 49. Unter der ersten, noch nicht entfalteten Gehauseanlage liegen 2 ,, Hautungs- 
k6rper*‘; unter der zweiten Gehéuseanlage eine Zelle, die zum Austritt aus dem epithelialen 
Verband vorbereitet ist. 


Abb. 50. Zwischen den beiden Gehduseanlagen 2 ,,Hautungskérper“. (Der Kern der einen 
Zelle ist nicht eingezeichnet.) Unter der zweiten Gehiuseanlage tritt gerade eine Zelle 
aus dem Verband des Oikoplastenepithels aus. MaBstab 10 u. 


B. Problem des Wiederersatzes der Zellen. 


Soll aber die Funktion des Oikoplastenepithels, ein fehlerfreies 
Gehause und einen einwandfrei arbeitenden Fangapparat zu sezernieren, 
erhalten bleiben, dann miissen die bei jeder Gehiusebildung ausgeschie- 
denen Zellen stets wieder ersetzt werden. Da in diesem Rhythmus 
jedesmal etwa 60 Zellen abgegeben werden — diese Zahl bleibt nicht 
konstant und schwankt in engen Grenzen — so ergibt sich daraus fir 
die gesamte Lebensdauer des Tieres der Zellverlust eines Vielfachen von 
60. Dabei ist zu beriicksichtigen, daB das Individuum bei einer Lebens- 
dauer von etwa 1/, Jahr, wie SEELIGER (1893) auf Grund des zyklischen 

_Auftretens geschlechtsreifer Tiere annimmt, in 24 Std 5—6 Hautungen 
durchmacht. Von diesen Zellen ist nicht anzunehmen, daB sie ab- 
gegeben werden, ohne daf ein Ersatz fiir sie erfolgt. Denn eine 
-Verminderung der Zellen des Oikoplastenepithels miiBte zwangslaufig 
zu starken Stérungen bei der Gehiusebildung fiihren. Ein Weiterleben 


des Individuums wire dann ausgeschlossen. 
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. Die Oikoplastenzellen von Oikopleura dioica Fol sind nach den vor- 
liegenden Ergebnissen polyploid, und normale Mitosen waren an ihnen 
nicht festzustellen. Ein Wiederersatz der abgegebenen Zellen kénnte 
dann allenfalls durch Endomitosen mit anschlieBender Zelldurch- 
schniirung erfolgen. Gelegentlich konnten Kerne im Oikoplasten- 
epithel festgestellt werden, deren Heterochromatin nach den beiden 
Kernpolen hin verteilt war, und die in der Mitte eine Einschnirung auf- 
wiesen. Sie lagen im Bereich der hinteren Rosette. Doch konnte ich 
weitere Einzelheiten in ihrem Verhalten nicht wahrnehmen. Dieses 
Problem bedarf einer speziellen Untersuchung, die zu einem spateren 
Zeitpunkt erfolgen soll. Ebensowenig gelang es mir nachzuweisen, ob 
die fraglichen Teilungen zum Abscheiden der ,, Hautungsk6rper“‘ immer 
von der gleichen Zelle ausgehen. All diese Untersuchungen scheiterten 
daran, daB zum Kultivieren von Oikopleura dioica Fou ein sehr langer 
Zeitraum erforderlich ist. 


C. Chemische Eigenschaften. 


Da die ,,Hautungskérper‘‘ abgestorbene Kerne bzw. Teile davon 
darstellen, 14Bt sich an ihnen die Thymonukleinséure mit Hilfe der 
Feulgen-Reaktion noch nachweisen. Jedoch sind in den Kernen keine 
Nukleolen und auch keine EiweiBkorper mehr erfaBbar. In den anfangs 
noch vorhandenen Plasmaresten la8t sich keine Sekretmasse darstellen. 
Weder mit basischen noch mit sauren Farbstoffen konnte ich die Plasma- 
restkorper klar und distinkt anfarben, denn sie nehmen nur eonk ganz 
wenig Farbe an. 

‘Daraus diirfte folgender Schlu8 zu ziehen sein: Die abgeschiedenen 


Zellen haben ihre wahrscheinlich einmalige, d.h. iiber eine Sekretions- - 


phase dauernde Substanzbildung erfillt und sind fiir eine weitere Tatig- 
keit in dieser Richtung nicht mehr brauchbar. Méglicherweise sind sie 
dafiir auch nicht vorgesehen gewesen. Ihre diesbeziiglichen Funktionen 
sind ersch6pft, und es fallt innen nach der Abscheidung zum AbschluB 
nur noch eine einzige neue Aufgabe zu. 


D. Funktionelle Bedeutung. 


Die Zellwiinde der ausgeschiedenen Zellen werden aufgelést, und das 
Plasma geht wahrscheinlich unter Einwirkung fermentativer Sub- 
stanzen in einen fliissigen Zustand iiber, wihrend der Kern gleichzeitig 
verfestigt wird und somit erhalten bleibt. Diese fliissige Substanz 
breitet sich vermutlich zwischen dem Oikoplastenepithel und der Ge- 
hauseanlage aus und bewirkt vielleicht als eine Art Gleitmittel die 
Trennung der Gehiuseanlage vom Epithel. Ein gleichmaSiges, fehler- 
freies Entfalten des Gehiuses kénnte dadurch herbeigefiihrt werden. 
Den ,,Hautungskorpern‘ selbst ist also nicht, wie LoHMANN (1933) 
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_annahm, die trennende Funktion zuzuschreiben. Sie sind meiner An- 
sicht nach nur als End- und Restprodukte der Zellen zu betrachten, 
die fiir die Bildung der Trennungssubstanz zustindig waren. Sie bilden 
also gewissermaBen nur die Markierungen der Stellen, von denen die 
trennenden Substanzen ihren Ausgang nahmen. 

EinigermaBen vergleichbare Vorginge sind uns nur von den 
Hautungen der Lepidopterenlarven zur Puppe bekannt (Ephestia 
kiihniella Z.; Kix und PrepHo 1938). Ich méchte sie nicht ohne 
weiteres mit der Gehausebildung der Appendicularien in Vergleich 
bringen, aber wenigstens auf die Analogie hinweisen: 

Bei den Larven von Ephestia kihniella Z. wird die groBe Driisenzelle der 
Versonschen Driise wahrend der Hautung zur Puppe entleert. Ihr waBriges Sekret 
bildet zusammen mit der schon lange vor der Sekretion der VeRsonschen Driise 
zwischen Hypodermis und Raupenkutikula auftretenden Fliissigkeit, die offenbar 
von der Hypodermis stammt, das als Exuvialfliissigkeit bezeichnete Gleitmittel. 
Diese Fliissigkeit spielt beim Abstreifen der allein erhaltenen oberen Grenz- 
schicht der Raupenkutikula, d. h. bei der Hautung zur Puppe eine wichtige Rolle. 
Fiir diesen Vorgang werden Hormone mit Sicherheit verantwortlich gemacht. 

Welche Stoffe fiir den Hautungsvorgang bei Otkopleura dioica Fou 
verantwortlich zu machen sind, wissen. wir vorerst nicht, und ich muB 
mich begniigen, die Tatsache einer Analogie zu der Haiutung der Lepid- 
opterenlarven festzustellen, ohne sie interpretieren zu k6onnen. 

Da das Austreten der Hautungskorper immer wieder an der 
gleichen Stelle erfolgt, wird die Annahme der Bildung eines trennungs- 
férdernden Sekrets sehr wahrscheinlich gemacht. Auch ist die Lage der 
Hautungskorper-Zentren (vgl. Abb. 45) so gleichmafig tiber das gesamte 
Oikoplastenepithel verteilt, da8 eine réumlich und zeitlich gleichmaBige 
Verbreitung der ,,Hautungsfliissigkeit’’ gewahrleistet ist. Wiirde ein 
Hautungsk6rperzentrum versagen, so miiBte es zu Fehlbildungen — 
kommen, auf die kiinftig besonders zu achten ware. 


E.. Frage der Zellkonstanz. 


Martini (1910) stellte bei Fritillaria pellucida Buscw eine stets 
konstante Anzahl von 446 Oikoplastenzellen fest. Er spricht daher 
von einer Zellkonstanz des Oikoplastenepithels und nimmt an, daB alle 
Zellen zeitlebens erhalten bleiben und keinerlei Ersatz erfolgt?. Zwar 
ist bisher nur von den Oikopleuriden der labradoriensis-Gruppe die 
Bildung von ,,Hautungskérpern“ bekannt, aber es kénnte sein, daB in 
dem relativ langen Leben der Appendicularien auch noch andere Zellen 
wie z. B. in den Eingeweiden nach und nach ersetzt werden. Auch bei 


1 AuBerdem stellte Martini [1909 (1)] bei Oikoplewra longicauda Vocr eine 
Konstanz samtlicher histologischer Elemente fest. Seit diesem Zeitpunkt werden 
die Appendicularien zu den zellkonstanten Tieren gezahlt. Ob diese Einordnung 
gerechtfertigt erscheint, muB8 sich bei weiteren Untersuchungen feststellen lassen. 


46 WitHetM Frrepricn KORNER: 


ausgewachsenen Tieren fand ich z.B. immer noch Mitosen in den 
Zellen des Darmes. 

Vielleicht kann man also bei 1 Sele nicht von einer Zell- 
konstanz in strengem Sinne sprechen. Allenfalls kénnte von einer 
Zahlenkonstanz der Zellen im Oikoplastenepithel noch die Rede sein, 
obgleich auch hier die Zahl der Zellen in bestimmten engen Grenzen 
vatriiert. 

F. Definition der ,,Hautungskorper“. 

Fiir die ,, Hautungskérper‘‘ der Appendicularien 148t sich auf Grund 
der vorliegenden Ergebnisse folgende neue Definition aufstellen: 

Die ,,Hautungskérper‘‘ im Lonmannschen Sinne stellen die Kerne 
derjenigen Zellen dar, welche nach jeder Gehauseabscheidung an be- 
stimmten Stellen aus dem Oikoplastenepithel austreten, und deren 
Plasma vermutlich in eine Trennungssubstanz zwischen Gehause- 
anlage und Oikoplastenepithe! umgewandelt wird. 


X. Die Beziehungen der Appendicularien zu den tibrigen Tunikaten 
auf Grund der vorliegenden Untersuchungsergebnisse. 

Es ist ein Charakteristikum aller Tunikaten, daB die Abscheidung 
der Mantel- bzw. Gehdusesubstaénz von einem einschichtigen Epithel 
aus erfolgt. Wahrend dieses Epithel bei den Appendicularien auf einen 
bestimmten Bezirk beschrinkt ist, dehnt es sich bei den Vertretern 
der tibrigen Klassen iiber die gesamte Korperoberflaiche aus. 


A, Die Gehiiuse- und Mantelproduktion der Tunikaten. 


Die Mantelsubstanz der Tunikaten hat in ihren verschiedenen 
Gruppen verschiedene Aufgaben zu erfiillen: 

Die pelagischen Appendicularien scheiden in rhythmischer Wieder- 
kehr eine feine diinne Schicht ab, die zum Gehiuse entfaltet und 
schon nach wenigen Stunden wieder abgeworfen wird. Nach jeder 
Gehauseabscheidung treten an bestimmten Stellen des Oikoplasten- 
epithels Zellen aus dem Verband aus, die zwischen Epithel und Ge- 
hauseanlage liegen und beim Entfalten des Gehiuses als ,,Hautungs- 
kérper‘‘ vermutlich bei der Abtrennung der Gehauseanlage vom Epithel 
eine Rolle spielen. Jedenfalls werden zellige Elemente des Ektoderms 
in die Gehauseanlage entsandt. 

Der Ascidienmantel, welcher als eine mehr oder wenites dicke und 
kompakte Schicht dem Hautepithel aufliegt und die auBere Hille um 
den Ascidienkérper bildet, bleibt zeitlebens erhalten. Er wird im Laufe 
seines Wachstums bis zu einer gewissen Grenze immer mehr verdickt 
und mit vielen zelligen Elementen nicht nur mesodermaler, sondern 
auch ektodermaler Herkunft versehen (JULIN 1892, SatEnsKy, 1895). 
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Das Hautepithel der Cyclomyaria scheidet ebenfall seine struktur- 
lose (?) Kutikularschicht aus, die nach Neumann [1935 (2)] unter allen 
Tunikaten die geringste Michtigkeit aufweist. Bei Doliopsis sind auBer- 
dem noch zellige Elemente in den Mantel eingelagert (NEUMANN 1935). 
ULsANIN (1881, 1882) konnte bei Doliolum miilleri Kronn ofter am 
lebenden Tier beobachten, daB der Mantel ebenfalls, wie bei den Appen- 
dicularien, mehrere Male abgestreift wurde. Sicherlich ist das Ab- 
streifen und Wiederbilden eines Mantels bei Doliolum eng begrenzt, doch 
_bedeutet es offenbar ein mit den Appendicularien gemeinsames Ver- 
halten. Zwar enthalt der Mantel von Doliolum miilleri Kroun keine 
zelligen Elemente [NEUMANN 1935 (2)], aber bei den Appendicularien 
kennen wir die ,,Hautungsk6rper“ bisher auch nur bei den Vertretern 
der labradoriensis-Gruppe. 

Wir sehen also, daB bei den Ascidiaceae, den Pyrosomida und den 
Desmomyaria uneingeschrankt zellige Bestandteile in die Mantelsub- 
stanz wandern, einerlei ob sie mesodermaler oder ektodermaler Her- 
kunft sind. Beiden Cyclomyaria und den Appendiculariae ist das Vor- 
handensein von Zellen in der Mantelsubstanz nur auf wenige Arten 
beschrankt. Alle Tunikatenordnungen haben aber das Merkmal ge- 

-meinsam, daB bei ihren meisten Vertretern Zellen in die Mantelsub- 
stanz auswandern. 


B. Chemischer Vergleich der Hauptbestandteile der Mantelsubstanzen. 


Zellulose als Grundsubstanz wurde bei den Ascidiaceae (PAYEN 1846; 
ScHArer 1871; Sarnt-HimatrRe 1931; GRASSMANN, ZECHMEISTER, TOTH 
und SrapLeR 1933) und bei den Desmomyaria (LOwia und K6OLLIKER 
1846) nachgewiesen. Hingegen besteht die Grundsubstanz des Pyro- 
somenmantels (SCHAFER 1871) und des Appendiculariengehauses in der 
_Hauptsache aus stickstoffhaltigen Substanzen. Auch bei den Cyclo- 
myaria fielen die Zellulosenachweise negativ aus [NEUMANN 1935 (2), 
ULsANIN 1882], und man muB auch hier wohl eine stickstoffhaltige 
_ Grundsubstanz annehmen. Im Mantel der Pyrosomen wurde auferdem 
_Chondrin nachgewiesen [NEUMANN 1935 (1)], so daB wir fiir die Appen- 
dicularien und die Pyrosomen die gleiche Mantelsubstanz annehmen 
diirfen. 

Fat man diese Biponockiatten der Gehiuse- bzw. Mantelsubstanzen 
zusammen und trigt sie tabellarisch auf, so ergibt sich folgende Uber- 
-sicht (Tabelle 1). 

In den angefiihrten Eigenschaften stimmen die Cyclomyaria mit 
den Appendiculariae am meisten iiberein. Zwar ist die Mantelgrund- 
‘substanz noch nicht genau untersucht, aber die Tatsache allein, da’ 
-TZellulose nicht vorhanden ist, macht es doch wahrscheinlich, daB wir 
es auch hier mit einer dem Chondrin ahnlichen Substanz zu tun haben 
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Tabelle 1. 
V 0) Zellige Herkunft der 
Art der Haupt- de Wieder- wiente in | zelligen Elemente 
Unterklasse grundsubstanz | ersatzes von | der Mantel- in der Mantel- 
bzw. Ordnung | des Mantels baw. | yantel bzw. | bzw. Gehause- | bzw. Gehduse- 
des Gehduses Gebause substanz anlage 
Se ee ee eee 
Ascidiaceae Zellulose fehlt laufendes Mesoderm 
Einwandern und teilweise 
von Zellen Ektoderm 
Desmomyaria Zellulose fehlt laufendes _ bisher nur vom 
Einwandern Mesoderm 
| von Zellen - bekannt 
Pyrosomida | stickstoffhaltige fehlt laufendes bisher nur vom 
| Substanz Einwandern Mesoderm 
Chondrin von Zellen bekannt 
Cyclomyaria | stickstoffhaltige | vorhanden | wenige Zellen; Herkunft 
Substanz | nicht bei allen unbekannt 
keine Zellulose Arten 
vorhanden 
Appendiculariae | stickstoffhaltige | vorhanden | wenige Zellen; Ektoderm 
Substanz | nicht bei allen 
Chondrin Arten 
vorhanden 


diirften, vielleicht gar mit der gleichen Substanz wie bei den Pyro- 
somen und Appendicularien. Ein Auswandern von Mesodermzellen in 
den Mantel konnte bisher bei den Cyclomyaria nicht beobachtet werden, 
und im Zusammenhang damit, daB bei ihnen der Mantel ersetzt werden 
kann, bleibt die Méglichkeit bestehen, daf die in der Mantelsubstanz 
vorgefundenen Zellen doch ektodermalen Ursprungs sind. So nahe- 
liegend, wie diese Uberlegungen sind, bediirfen sie doch einer ein- 
gehenden Nachpriifung. 


Zusammenfassung. 


1. Ziel dieser Untersuchungen war, die Bildung des Gehauses der 
Appendicularien in siimtlichen Stadien zu erfassen, um einen voll- 
stindigen Uberblick iiber die dabei ablaufenden Prozesse zu erlangen. 
Als Untersuchungsobjekt diente Oikopleura dioica Fou aus dem Watten- 
meer der Deutschen Bucht, eine Form die wahrscheinlich eine geo- 


graphische Variante der aus dem Mittelmeer beschriebenen Nominatform 
darstellt. 


2. Es wurde ein Uberblick gegeben iiber den Stand der bisherigen 
Kenntnis der Gehiusebildung der Appendicularien. Wahrend bei den 
ubrigen Tunikaten die Mantelbildung auf der gesamten Kérperober- 


fliche erfolgt, ist die Gehdusebildung der Appendicularien auf das 
Oikoplastenepithel beschrinkt. 
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3. In einer kurzen Beschreibung des Materials wurde auf die Unter- 
schiede hingewiesen, die zwischen der Nominatform aus dem Mittelmeer 
und der untersuchten Art in der Anordnung der Riesenzellen der 
Fotschen Oikoplastengruppe und den Eingeweiden bestehen. 

4. Verzweigte Kerne im Oikoplastenepithel treten bei Oikopleura 
dioica Fou im Gegensatz zu anderen Arten nicht auf. Samtliche Zellen 
des Oikoplastenepithels sind wahrscheinlich tetraploid (2 heterochro- 

matische Elemente); vielleicht ist aber die Polyploidiestufe wesent- 
lich héher. Mitosen konnten im Oikoplastenepithel nicht wahrge- 
nommen werden, es waren nur Anzeichen von Zelldurchschniirungen 
vorhanden. Endomitotische Vorginge waren nicht nachzuweisen. 

5. In diploiden Gewebszellen von Larven,in Spermio- und in Oocyten 
wurden die Chromosomen beobachtet. Oikopleura dioica Fou hat haploid 
3 wahrscheinlich telozentrische Chromosomen, von denen eines etwas 
langer ist, die anderen beiden aber sich nicht wesentlich voneinander 
unterscheiden. 

6. Die Anzahl der Nukleolen in den unterschiedlich groBen Oiko- 
plastenzellkernen schwankt zwischen 3 und 50 und nimmt mit der 
GroBe der Zellen zu. : 

7. Die Sekretionsprozesse der Oikoplastenzellen laufen in 3 parallel 
geschalteten Einzelphasen ab. So werden zur gleichen Zeit Prosekrete und 
endgiiltiges Sekret gebildet und eine neue Gehauseanlage abgeschieden. 

8. Mit Hilfe histochemischer Methoden wurde das Sekret, welches 

_spiater als Gehause abgeschieden wird, als Chondrin nachgewiesen. An 
seinem Aufbau sind als Rohstoffe aufgenommene Polysaccharide und 
vermutlich von den Nukleolen gebildete Eiwei8korper beteiligt. In den 
Sekretvorstufen liegt kein EiweiB vor, sondern nur reines Polysaccharid. 

9. Das fertige Sekret hat die Form rosenkranzartiger Strange, die 
im freien Zellraum liegen, ohne mit dem Kern in direkte Berihrung 
zu kommen. 

10. Die Nukleolen machen wahrend des Sekretionsprozesses einen 
Formwechsel durch und nehmen dabei an Volumen zu, bis sie am Ende 
des Prozesses schleifenfoérmig werden. 

11. Zur Bildung des Gehiuses werden die Sekretstrange an die auBere 
Zellgrenze von innen her angelegt. und durch eine feine Membran gegen 
den Zellkérper abgeschlossen. Das Ganze hebt sich von der Zelle ab 
und verschmilzt mit den Sekretionsprodukten der iibrigen Oikoplasten- 
zellen. Die Verschmelzungsstellen bilden zuerst noch eine Naht, so 
daB die polygonale Felderung des Oikoplastenepithels noch eine 
Zeitlang in der Gehauseanlage sichtbar ist, dann aber im Laufe der 
Dehnung des Gehiuses verschwindet. 

12. Entgegen anderen Angaben konnte nachgewiesen werden, daf 
die Gehausewand nicht aus Fibrillen aufgebaut ist. Die Dehnung des 
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Gehauses scheint durch Einlagerung von Wassermolekiilen, d. h. durch 
einen gerichteten Quellungsvorgang, zu erfolgen. 

13. Fiir den SekretionsprozeB des Fangapparates gelten im Eee 
lichen die gleichen Angaben wie fiir die Gehausesekretion. In der Ab- 
scheidung sind einige Unterschiede vorhanden. Die 3 Lingsreihen zu 
je 27 Zellen entlang den Forschen Riesenzellen sezernieren ein Fibrillen- 
system, welches aus 3 Fibrillenarten aufgebaut ist. Es werden Haupt-, 
Primir- und Sekundarfibrillen unterschieden. Auf die planmaBige 
Zusammenarbeit der einzelnen Zellen wird besonders hingewiesen. 

14. Die Einstrémungsgitter werden von 17 kleinen Zellen der E1sEn- 
schen Oikoplastengruppe sezerniert. 17 Langs- und 100—120 Quer- 
fibrillen werden abgeschieden. Der Abscheidungsmechanismus ist auch 
hier auf die besondere Struktur des Fibrillensystems spezialisiert. Die 
quadratischen Offnungen der Einstrémungsgitter bei dem noch nicht 
vollig entfalteten Gehause haben eine Weite von I mw. 

15. Das Verhalten der Gehausesubstanz gegentiber verschiedenen 
Chemikalien wurde gepriift. Die Gehausesubstanz zeigt hier ein anderes 
‘Verhalten als Chitin. Mit Toluidinblau gefarbt zeigt sie Eigenschaften 
chromotroper Substanzen. 

16. Bei jeder Hiutung werden bis zu 60 ,,Hiutungskérper“‘ ab- 
gegeben, die pyknotische Kerne ausgestoBener Zellen des Oiko- 
plastenepithels darstellen. Ihr Zellplasma zerflie8t nach dem Austritt 
und bildet wahrscheinlich eine Hautungsfliissigkeit. 

17. Wie der Ersatz der ausgetretenen Zellen im Oikoplasten- 
epithel erfolgt, konnte nicht einwandfrei nachgewiesen werden. Diese 
Zellen miissen jedoch ersetzt werden, da sonst die weitere Produktion 
fehlerfreier Gehause in Frage gestellt ist. 

18. Entgegen friiheren Feststellungen kann von einer Zellkonstanz 
im strengen Sinne (s. 16. und 17.) bei Appendicularien nicht die Rede sein. 

19. Der Bau und die Arbeitsweise des Fangapparates mit seinem 
Filtersystem werden an Hand von Zeichnungen erlautert. Auf die enge 
Beziehung zwischen Nahrungsaufnahme und Gehidusebildung, die ein 
geschlossenes physiologisches System bilden, wird hingewiesen. 

20. In einer Zusammenstellung der Kigenschaften der Mantel und 
Gehause aller Tunikaten werden Beziehungen der Vertreter der ein- 
zelnen Gruppen zueinander erértert. Ebenso wie das Appendicularien- 
gehaiuse besteht auch der Pyrosomenmantel aus Chondrin. 
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Saprobe Substrate, die fiir eine groBe Zahl freilebender Nematoden 
das Biochorion darstellen und ihnen offensichtlich in vielerlei Be- 
ziehungen (Bakterien als Nematodennahrung) optimale Bedingungen 
bieten, weisen unter anderen vor allem 2 fiir Nematoden ungiinstige 
Higenschaften auf: 

1. Durch die zunehmende: Zersetzung andert sich der osmotische 
Wert des Substrats, so da8 von Fall zu Fall unterschiedliche Werte 
entstehen. 2. Saprobe Substrate sind meist nicht von langem Bestand, 
sie sind bald vollig zersetzt und vertrocknet und bieten dann den 
Nematoden keine Lebensméglichkeiten mehr. Es gilt daher fiir die Tiere, 
wenn ihnen die Bedingungen nicht mehr zusagen, méglichst rasch einen 
-entsprechenden Faulnisherd zu finden, was bei ihrer relativ geringen 
Kigenbeweglichkeit nicht ohne weiteres gelingt. 

Die vorliegende Arbeit versucht zu kliren, auf welche Weise sapro- 
bionte Nematoden mit diesen 2 Faktoren fertig werden. Es galt nach- 
zuweisen, daB sich die osmotischen Werte der Substrate tatsachlich unter- 
scheiden und da die Nematoden in der Lage sind, durch aktive Osmo- 
regulation sich den jeweils herrschenden Bedingungen anzupassen. Es 
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soll hierdurch vor allem auf den osmotischen Wert des Substrats als 
dkologischen Faktor fiir Saprobionten hingewiesen werden, da dieser 
Faktor, wie mir scheint, in der Okologie terrestrischer Tiere bislang 
kaum Beachtung gefunden hat. 


Da8 Nematoden, um neue Biochorien zu erreichen, sich vielfach von 
-Insekten transportieren lassen und ein eigenes Winkverhalten zeigen, 
das die Insekteniibertragung begiinstigt, ist bekannt (VOLK und Sacus 
1950). Hier soll versucht werden, die phylogenetische Wurzel dieses 
Verhaltens und seine genetische Fixierung aufzuzeigen. Fiir die Unter- 
suchungen wurden fast ausschlieBlich Arten der Gattung Rhabditis 
Dusarvin 1845 beniitzt, da ich viele Arten dieser Gattung in Rein- 
kultur zur Verfiigung hatte (OscHr 1951). 


A. Der osmotische Wert des Substrats als é6kologischer Faktor 
bei saprobionten Nematoden. 


Von den vielen Faktoren, mit denen sich freilebende Nematoden 
auseinanderzusetzen haben, scheint mir einer bislang zuwenig beachtet, 
der osmotische Wert des jeweiligen Substrats. Ich denke dabei nicht in 

-erster Linie an Nematodenarten, die im Meere, Brackwasser oder in 
Mineralquellen leben, sondern an die, die als ausgesprochene Sapro- 
bionten iiberall dort vorkommen, wo organische Substanz in Zersetzung 
begriffen ist. Man nimmt mit ziemlicher Sicherheit an, da’ viele 
Nematoden von Bakterien leben, vielleicht sogar ausschlieBlich von 
solechen (DoTTERWEICH 1938, FILiIpsEV-SCHUURMANS-STEKHOVEN 1941, 
Sacus 1950 und HirscumMann 1951). Diese Bakterien leisten aber zugleich 
Zersetzungsarbeit, und mit den durch diese hervorgerufenen chemisch- 
physikalischen Bedingungen haben sich die Nematoden auseinander- 
zusetzen. Es ist selbstverstindlich, daB sich diese Bedingungen mit 
fortschreitender Zersetzung andern, daf AuBeneinfliisse, vor allem die 
Feuchtigkeit, die herrschenden Verhiltnisse beeinflussen und da8 die 
Nematoden diesen Verinderungen gegeniiber nicht empfindlich sein 
diirfen, wenn sie nicht vorzeitig ihre Entwicklung auf diesem Substrat 
einstellen wollen. Wir wissen, vor allem durch Sacus (1950), daB sich die 
Nematoden in dieser Beziehung durchaus verschieden verhalten kénnen. 
Wiahrend es Arten gibt, die ganz frisches Substrat (bei SAcHs Kuhmist) 
bevorzugen und dort nur 2—3 Tage lebensfihig sind (,,fliegende Arten“ 
nach Sacus), gibt es auf der anderen Seite Arten, die es wochenlang in 
dem vergehenden Substrat aushalten, wenn es nur gentigend: feucht 
bleibt; manche Arten treten sogar erst auf, wenn das Substrat einen 
gewissen Zersetzungsgrad erreicht hat. Sacus (1950) spricht direkt von 
einer Sukzession der Nematoden im sich zersetzenden Kuhfladen und 
bringt dieselbe mit der Sukzession der die Zersetzung bewirkenden 


56 Giwrner OscHE: i 


Bakterien in Zusammenhang. Er vermutet, da manche Nematoden- — 
arten auf ganz bestimmte Bakterien spezialisiert sind und daher dann 
aus dem Substrat verschwinden, wenn eben diese Bakterienarten im | 
Laufe der Sukzession von anderen abgeliést werden. Der Gedanke, eine — 
Spezialisation in dieser Beziehung anzunehmen, ist auch schon von 
DorreRWEICH (1938) geéuBert worden, der vermutete, da das Vor- — 
herrschen bestimmter Bakterienarten, vor allem Bact. proteus, fiir den — 
giinstigen Verlauf der Kultur von Rhabditis teres SCHNEIDER (1866) von 
Bedeutung ist. Dieser Nahrungsfaktor kann als Ursache fiir die Suk-— 
zession der Nematoden in Frage kommen, obgleich meines Wissens noch 
keine Versuche vorliegen, die eindeutig zeigen, dai es eine derartige 
Nahrungsspezialisation (auf bestimmte Bakterienarten) bei Nematoden 
tatsaichlich gibt. Es verindert sich jedoch im Laufe der Zersetzung eines 
beliebigen Substrats nicht nur die Bakterienflora, sondern mit ihr und 
zum Teil durch sie bedingt, verandern sich auch die chemisch-physi- 
kalischen Bedingungen. Wenn diese Nematoden tatsachlich ausschlieB- 
lich von den Bakterien selbst leben, dann darf eine stofflich-chemische 
Anderung des Substrats sie direkt (erniahrungsmaBig) nicht beeinflussen. 
Was sich aber damit grundlegend andern kann, ist die Quantitat osmo- 
tisch wirksamer Substanzen, kurz der osmotische Wert des Substrats. 
Dieser stellt einen wesentlichen dkologischen Faktor fiir die Nematoden 
insofern dar, als sie auf Feuchtigkeit angewiesen sind, die je nach den 
herrschenden Verhaltnissen dann eine mehr oder weniger konzentrierte — 
Loésung darstellt. Den verschiedenen dabei auftretenden Verhaltnissen 
mu der Nematode jeweils angepaBt sein, wenn er sich voll turgeszent 
erhalten will, was zur Ausiibung der Lebensfunktionen von gréBter 
Bedeutung ist. Die K6rperfliissigkeit des Nematoden muB also immer 
isotonisch bzw. leicht hypertonisch gegeniiber dem Medium sein, in dem 
er vorkommt. Andert sich im Laufe der Zersetzung der osmotische Wert 
des Substrats, so mu8 der Nematode durch aktive Osmoregulation in der 
Lage sein, diesen Anderungen zu folgen. Ist er dazu nicht fahig, so bietet 
das veranderte Substrat fiir ihn keine Lebensméglichkeit mehr. Nach 
THIENEMANN (1939) kénnte man demnach von in dieser Beziehung 
euryplastischen (das Tier kann bei groBer Intensitats- und Quantitits- 
verschiedenheiten dieses Faktors leben) oder, als Gegensatz, steno- 
plastischen (Anderungen dieses Faktors werden nicht vertragen) Arten 
sprechen. Es ist ganz selbstverstindlich, daB die von Sacus (1950) 
erkannte Sukzession der Nematoden im Kuhmist auch durch den 
Wandel der osmotischen Verhiltnisse im Substrat bedingt sein kann. 
Die ,,fliegenden Arten‘‘ wiirden es dann deshalb nur kurze Zeit im 
Substrat aushalten, weil sie der mit fortschreitender Zersetzung bis zu 
einem gewissen Grad steigenden Konzentration osmotisch wirksamer 
Substanzen nicht mehr gewachsen sind. Sie waren in bezug auf 
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_ diesen Faktor stenoplastisch. Es gibt Beobachtungen (s. spater), die in 
diese Richtung weisen. Damit ist nicht gesagt, daB die Sukzession der 
Nematoden nicht auch direkt von der Bakterienflora (im Sinne Sacus’ 
1950) abhaéngig sein kann. Eine Vielzahl von Faktoren begrenzt die 
Lebensméglichkeiten eines Nematoden und dem Ernahrungsfaktor, den 
Sacus besonders hervorhebt, sei hier noch der osmotische Faktor zur 
Seite gestellt. 


Experimentelle Untersuchungen. 


Experimentelle Untersuchungen iiber die aktive Osmoregulation eines 
freilebenden, terrestrischen Nematoden [Rhabditis terrestris SrmpH.(1942)] 
hat STEPHENSON (1942) durchgefiihrt. Er hat die Tiere auf Substraten 
bestimmter osmotischer Konzentration (durch NaCl-Zusatz) geziichtet 
und dann in isotonische, hypertonische oder hypotonische Lésungen 
gebracht, wo die Tiere je nach Bedingungen entweder aufquollen, 
schrumpften oder sich unverandert hielten. STEPHENSON kam dabei zu 
dem Ergebnis, da die Cuticula permeabel ist, der Hauptwasseraustausch 
durch Cuticula und Protoplasma erfolgt und das Medium normalerweise 
hypotonisch zum Tier ist, dieses seinen inneren osmotischen Druck durch 
aktive Osmoregulation aufrecht erhalt. Unabhangig von STEPHENSON 
(erst spater bin ich auf seine Arbeiten gestoBen) habe ich ahnliche Ver- 
suche mit Rhabditiden angestellt und kam im Prinzip zu entsprechenden 
Ergebnissen. Im Gegensatz zu SrePHENSON, der mit NaCl arbeitete, 
benititzte ich fiir meine Versuche Riibenzucker. Auch untersuchte 
ich mehrere verschiedene Rhabditis-Arten. Da in der deutschen 
- Literatur derartige Untersuchungen kaum vorliegen, werde ich kurz 
auch einige Ergebnisse berichten, die schon STEPHENSON in seiner 
Arbeit erwihnte, um seine Angaben zu bestatigen und zum Teil zu 
erginzen. Das Hauptgewicht soll jedoch auf die Bedeutung osmotischer 
Bedingungen als dkologischer Faktor fiir saprobionte Nematoden gelegt 
werden. Hierin unterscheiden sich meine Untersuchungen wesentlich 
von den mehr physiologisch orientierten von StepHENSON. Wahrend 
dieser seine Versuchsart auf kiinstlichem Nabrboden ziichtete und diesem 
Substrat Kochsalzlésungen zusetzte, um zu sehen, wie sich die Tiere den 
nun herrschenden (kiinstlich hervorgerufenen) osmotischen Bedingungen 
anpassen, kam es mir darauf an, die Tiere aus ihren natiirlichen Bio- 
chorien herauszuholen und auf ihre osmotische Adaptation zu unter- 
suchen. Wenn die Nematoden sich den jeweils im Substrat herrschenden 
osmotischen Bedingungen anpassen — und das miissen sie, wenn 
ihre Cuticula, wie STEPHENSON zeigte, permeabel fiir Wasser ist —, 
dann miissen sich Nematoden aus verschiedenen Substraten im Wert 
ihres inneren osmotischen Druckes unterscheiden. Der jeweils innere 
osmotische Druck 1a8t sich aber unschwer aus dem Verhalten der Tiere 
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in Zuckerlésungen bestimmter Konzentration ablesen. So muB sich 
zeigen, ob sich die verschiedenen, von Nematoden bewohnten Medien 
in ihrem osmotischen Wert merklich voneinander unterscheiden und 
wie gro diese Unterschiede sein kénnen, denen sich eine bestimmte 
Nematodenart noch anzupassen vermag. Nur so lat sich entscheiden, 
ob die herrschenden osmotischen Bedingungen tatsachlich einen 
wesentlichen dkologischen Faktor fiir saprobionte Nematoden darstellen. 

Methodik. Die Methode, nach der die inneren osmotischen Verhaltnisse be- 
stimmter Rhabditiden untersucht wurden, war relativ grob. Da es sich hierbei 
nicht darum handelte, physiologische Schliisse auf die Art der Osmoregulation aus 
diesen Untersuchungen zu ziehen, sondern es lediglich darauf ankam, relative 
Werte zu erhalten, konnte so vorgegangen werden. Aus verschiedenen Substraten 
wurden die Nematoden direkt (also ohne vorher in Wasser aufgeschwemmt worden 
zu sein) in kleine Schalchen mit Zuckerlésungen bestimmter Konzentration gebracht. 
Unter dem Binokular wurde bei etwa 30facher VergréBerung das Verhalten der 
Tiere (bei einem Versuch befanden sich immer rund 30—50 Individuen in der 
Lésung) studiert. Es wurde jeweils die Zeit in Minuten notiert, die verging, bis die 
Tiere stark geschrumpft waren und bewegungsunfahig am Boden des GefaBes 
lagen. Zum Vergleich wurden Tiere aus demselben Substrat in destilliertes Wasser 
gebracht, wobei die Zeit in Minuten, die verging, bis die Tiere véllig steif waren 
oder platzten, gestoppt wurde. Beide Versuche muBten sich gegenseitig erganzen. 
Tiere, die in der Zuckerlésung relativ lange Zeit beweglich blieben, muBten im 
destillierten Wasser friihzeitig platzen und umgekehrt. Die Konzentration der 
jeweils benutzten Zuckerlésung (C,.H,.0,,) war 1 oder 2 oder 1,5 molar. Bei den 
Versuchen ist dies als 1 m, 2 m oder 1,5 m angegeben. 

1m = 1 molar = 342 g Zucker auf 1000 cm® destilliertes Wasser = 34,2% 
Lésung. Sie entwickelt einen osmotischen Druck von 22,4 atm. 


Versuchsergebnisse. 


Untersucht. wurden hauptsichlich folgende Substrate: Faules rohes 
Fleisch, faules gekochtes Fleisch, faulende geriebene Kartoffeln, mensch- 
liche Fazes verschiedenen Zersetzungsgrades, Vogelkot. 

Zunichst sei kurz allgemein geschildert, wie sich die Nematoden 
in starker Zuckerlésung (z. B. 2m) verhalten. Es hingt.sehr vom Sub- 
strat ab, aus dem der untersuchte Nematode stammt, wie das Tier 
reagiert. Als Beispiel diene eine Art, die den gebotenen osmotischen 
Verhaltnissen nicht gewachsen ist und stark schrumpft. Wenn man 
die Tiere in die Lésung bringt, so fiihren sie zunadchst schwimmend 
schlingelnde Bewegungen aus. Aber in bestimmten Fallen werden 
schon nach 1—2 min die Bewegungen triger und die Tiere beginnen zu 
schrumpfen. Die Cuticula legt sich in Falten und die Lange des Tieres 
nimmt zusehends ab. Der Oesophagus, der dieser Schrumpfung nicht 
Folge leisten kann, wird mehrfach geknickt und sogar das Prisma der 
Mundhéhle kann verbogen werden. Sobald die Tiere weitgehend ge- 
schrumpft sind, vermégen sie sich nicht mehr zu bewegen und sinken 
auf den Grund des GefaéBes. In manchen Fallen schrumpfen die Tiere 
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auf die Hialfte ihrer normalen Kérperlinge. Die Schrumpfung ist 
reversibel, wenn man die Tiere zuriick in Leitungswasser bringt, selbst 
wenn diese stundenlang im geschrumpften Zustand in der Zuckerlésung 
gelegen haben. Die Wiirmer nehmen dann meist sehr rasch wieder an 
GréBe zu, die Cuticula strafft sich und die Nematoden beginnen sich 
_ wieder zu bewegen. Meist platzen sie, wenn sie ihre volle GréBe wieder 
erreicht haben, da das Leitungswasser doch stark hypotonisch ist, 
wenn die Tiere vorher in Zuckerlésung gelegen haben. 

Ein paar Maf8e sollen zeigen, wie rasch die Schrumpfung riickgangig gemacht 
werden kann. Rhabditis plicata VOLK (1950) war nach einem Aufenthalt von 45 min 
in einer 1,5 m Zuckerlésung auf eine Lange von 0,710 mm geschrumpft. Nach 
4—5 min Aufenthalt in reinem Leitungswasser betrug die Lange desselben Indi- 
viduums bereits wieder 1,250 mm und das Tier war voll beweglich. Ein anderes 
Individuum war auf 0,490 mm Lange geschrumpft und maf nach 8 min bereits 
wieder 1,240 mm, also weit tiber das Doppelte. Selbst nach 19 Std Aufenthalt in 

1,5m Zuckerlésung konnte, Rh. strongyloides SCHNEIDER (1866) wieder ,,normali- 
siert“ werden. Die Schrumpfung und der Aufenthalt in so konzentrierten Lésungen 
scheinen also den Nematoden zunachst nicht weiter zu schaden. 

In der folgenden Tabelle 1 sind einige Versuchsergebnisse iibersicht- 
lich zusammengestellt. In der 1. Spalte ist der Name der Versuchsart, 

in der 2. Spalte die Art des Naihrbodens und dessen Alter (Zersetzungs- 
grad) angegeben, die 3. Spalte zeigt die Konzentrationen der Versuchs- 
lésungen an bzw. Aqua dest., wenn die Tiere im destillierten Wasser 
beobachtet worden waren. Die letzte Spalte schlieBlich gibt die Zeit in 
Minuten bis zu einer bestimmten Reaktion an. 

Die in der Tabelle 1 angegebenen Versuche sind nur Beispiele fiir eine 
weit gréBere Zahl. Alle Versuche ergaben im Prinzip das gleiche Bild, 
wenn auch die gewonnenen Daten nicht immer ganz genau tiberein- 
stimmen. Es lassen sich eben unter den natiirlichen Bedingungen, auf 
die es mir gerade ankam, niemals genau die gleichen Verhaltnisse 
wahren. Kleine Temperatur- und Feuchtigkeitsunterschiede beein- 
flussen die Zersetzung in unkontrollierbarer Weise, so daB bei dem 
gleichen Substrat zu gleicher Zeit niemals genau dieselben osmotischen 
Werte herrschen. Selbst die Tiere aus ein und derselben Kultur reagieren 
nicht immer genau gleich, weshalb immer mit gréBeren Zahlen gearbeitet 
wurde. Geringe Unterschiede in der Feuchtigkeit und Zersetzung 
herrschen demnach schon an verschiedenen Stellen desselben Substrats. 
Auf die Erfassung solcher Feinheiten kam es bei diesen Untersuchungen 
jedoch gar nicht an. Die gefundenen, so differenten Werte, zeigen 
deutlich, daB verschiedene Substrate (Fleisch, Mist, Kartoffel) oder ver- 
schieden alte Substrate tiberraschend grofe Unterschiede in osmotischer 
Beziehung aufweisen und die Nematoden in der Lage sind, sich diesen 
Verhiltnissen weitgehend anzupassen. So zeigen die Versuche mit 
Rh. plicata. VOLK (1950) und Rh. inermis SCHNEIDER (1866) (Tabelle 1, 
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Tabelle 1. 


a 


Rh. inermis 
inermoides 


Rh. inermis 
inermoides 


Rh. plicata 


Bh. plicata 


Rh. paraciliata 


Rh. paraciliata 
Rh. paraciliata 


Rh. paraciliata 


Rh. pseudoxycerca 
Eh. pseudoxycerca 
Rh. pseudoxycerca 


Rh. pseudoxycerca 


Rh. hartmanni 


Rh. hartmanni 
Rh. hartmanni 


Rh. hartmanni 
Rh. strongyloides 
Rh. teres 
Rh. inerm. inermis 


Rh. inerm. inermis 


menschliche Fazes 
2 Tage alt 


gekochtes Fleisch 
8 Tage alt 


menschliche Fazes 
3 Tage alt 
rohes Fleisch 
7 Tage alt 


faule Kartoffeln 
(gerieben) 


wie 5 - 
menschliche Fazes 
4 Tage alt 
wie 7 
alter Hiihnermist 
menschliche Fazes 
4 Tage alt 
wie 9 


wie 10 


Hiihnermist 


H R43 | 
menschliche Fazes | 
wie 13 


alter Hitthnermist 
wie 16 

menschliche Fazes 

menschliche Fazes 


5 Tage alt 


menschliche Fazes 
2 Tage alt 


1,5 m 
Zucker 


15m 
Zucker 


Lbm 


Zucker 


1,5m 
Zucker 


Im 
Zucker 


Aqua dest. 


lm 
Zucker 


Aqua dest. 


1,5 m 
Zucker 


15m 
Zucker 


Aqua dest. 


Aqua dest. 


1,5 m 
Zucker 


15m 
Zucker 


Aqua dest. 


1,5 m 
Zucker 


Zucker 


lm 
Zucker 


Nach 2—3 min alle 
Tiere maximal ge- 
schrumpft. 


Nach 40min abge- 
brochen, alle Tiere 
noch voll beweglich. 


Nach 8—9min alle 
Tiere bewegungslos. 


Nach 90 min noch 
voll beweglich. Nicht 
geschrumpit. 


Nach 30 min noch be- 
weglich, aber merk- 
lich geschrumpft. 


| Nach 2 min alle ge- 
platzt. 

Nach 5 min alle maxi- 
| mal geschrumpft. 


Nach 2 Std noch voll 
| beweglich. Kein Tier 
geplatzt. 


Nach etwa 15 min 
| stark geschrumpft. 


Nach 5 min stark ge- 
schrumpft. 


Nach 2 min alle Tiere 
geplatzt. 


Erst nach 20 und 
mehr Minuten die 
| ersten Tiere geplatzt. 
Nach 45 min schwach 
geschrumpit. 
Nach 15 min alle 
Tiere maximal ge- 
schrumpft. 
Nach 3 min schon die 
ersten, nach 5 min 
alle Tiere geplatzt. 


| 


Erst nach 9 min 
‘maximal geschrumpft. 


Erst nach 40 min ge- 
| schrumpit. 


| Nach 3—4 min 
maximal geschrumpft. 


Erst nach 16 min 
maximal geschrumpft. 


Nach 12 min maximal 
geschrumpft. 


a 
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Tabelle 1. (Fortsetzung.) 


91 Eh. plicata gekochtes Fleisch 15m Nach 9 min ge- 
6 Wochen alt Zucker schrumpft. 
22 Eh. plicata wie 21 Aqua dest. | Nach 30min noch 


voll beweglich, kein 
Tier geplatzt. 


23 Rh. plicata gekochtes Fleisch 15m Nach 35 min noch 
8 Tage alt Zucker keinerlei Schrump- 
fung. Abgebrochen. 
24 Rh. plicata - wie 7 Aqua dest. | Nach 2 min die ersten 


Tiere steif, nach 
| 5 min alle geplatzt. 


Beispiel 1—4) tibereinstimmend, daB auf Fleisch durch die Zersetzung 
viel héhere osmotische Werte erreicht werden, als auf Fazes. Dasselbe 
gilt fiir die Kartoffel (Beispiel 5—8). Die Versuche mit Rh. pseudoxy- 
cerca GOODEY (1929) und Rh. hartmanni Sacus (1950) ergeben iiberein- 
stimmend hohere osmotische Werte beim Vogelkot als bei menschlichen 
Fazes (Beispiel 9—16). Die Beispiele 17—24 schlieBlich zeigen, daB auch 

_dasselbe Substrat in Abhangigkeit von seinem Alter (Zersetzungsgrad) 

_verschiedene Verhiltnisse bieten kann. Altere Fazes haben bis zu einer 
gewissen Grenze hdhere osmotische Werte als jiingere. Die Versuche 
mit destilliertem Wasser erginzen die mit Zuckerlésungen. 


Schon STEPHENSON hat gezeigt, dai die Cuticula fiir Wasser voll 
permeabel ist und vermutet, das wohl das Plasma den Hauptwasseraus- 
tausch reguliert. Es scheint mir ahnlich wie bei der Plasmolyse der Pflan- 
zenzelle zu sein. Das Plasma ist semipermeabel und verhindert so die 
Diffusion der gelésten Stoffe. Bringt man durch Warmestarre abgetétete 
Tiere, deren Plasma geronnen ist, in die Zuckerlosung, so kollabieren sie 
nur leicht, eine Schrumpfung zeigt sich nie, selbst wenn man sie noch so 
hohen Konzentrationen aussetzt. Umgekehrt werden geschrumpfte 
Tiere in Leitungswasser viel rascher wieder straff, wenn man sie vorher 
durch Warmestarre abtétet. Dies zeigt deutlich, daB die ganzen osmo- 
tischen Vorginge von der Existenz des lebendigen Plasmas abhangig 
sind. Die Geschwindigkeit, mit der das Wasser die Wande (Cuticula und 
Plasma) passiert, scheint artlich verschieden zu sein, So kénnen sich die 
Schrumpfungszeiten zweier Arten, die im selben Substrat lebten und 
daher sicherlich auch annahernd die gleichen inneren osmotischen Ver- 
haltnisse besitzen, mitunter deutlich unterscheiden. Interessant ist es, 
die osmotische Adaptation an wenigen Individuen direkt zu verfolgen. 


Bringt man z. B. Rh. plicata aus einer Fleischkultur von nicht zu hoher Kon- 
zentration in destilliertes Wasser, so werden die Tiere steif, d.h. sie nehmen Wasser 
auf, bis sie prall angefiillt sind und nun lang ausgestreckt und unbeweglich liegen- 
bleiben. Gibt man dem destillierten Wasser einige Tropfen Zuckerlésung zu, so 
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werden sie bald wieder beweglich. Aber auch ohne Zusatz von Zuckerlésung 


regulieren sich die Tiere mit der Zeit wieder ein. Man sieht, wie ein Tier nach dem ~ 


anderen langsam leichte Bewegungen durchfiihrt und nach einem Aufenthalt von 
15—20 min koénnen die Wiirmer unter Umstianden wieder voll beweglich sein. Sie 
miissen in dieser Zeit osmotisch wirksame Substanzen aus ihrem Korper aus- 
geschieden haben, um wieder isotonisch oder nur leicht hypertonisch zu ihrer Um- 
gebung (in diesem Falle destilliertes Wasser) zu sein. Ih. oxycerca DE Man (1895) 


ist in dieser Beziehung besonders empfindlich. Selbst Tiere aus Mistkulturen, die — 


im allgemeinen nicht sehr konzentriert sind, quellen im Leitungswasser schon auf, 
was fiir den Beobachter sehr unangenehm ist, da die Tiere dann leicht platzen. 
Aufschwemmungen von Rh. oxycerca in Leitungswasser bieten daher nach wenigen 
Minuten immer das gleiche Bild. Alle Tiere liegen wie tot, bewegungslos im Wasser. 
Aber auch hier JaBt sich eine Osmoregulation beobachten. Sie dauert nur sehr viel 
langer. Nach 18—24 Std ist auch bei dieser Art der GroBteil der Tiere wieder 
voll beweglich. 


Aber auch der umgekehrte Fall, die Adaptation des Nematoden an 
hdhere osmotische Konzentrationen ist, wenn auch nur indirekt, zu 
beobachten. 


Bringt man Rh. plicata aus einer osmotisch schwachen Kultur (etwa frischen 
Fazes) in eine 1 m Zuckerlésung, so beginnen die Tiere zu schrumpfen. Nach etwa 
30 min sind sie maximal geschrumpft. Nimmt man sie nach weiteren 30 min aus 
der Zuckerlésung und bringt sie in destilliertes Wasser, so sind die Tiere dort nach 
5min wieder voll turgeszent und zum Teil sogar schon steif. Nach weiteren 10 min 
ist die Halfte der Tiere geplatzt, der Rest noch nach 2 Std steif. Bringt man 
dagegen Rh. plicata aus derselben Kultur direkt in destilliertes Wasser (ohne sie 
vorher einer Zuckerlosung auszusetzen), so wird nur ein geringer Teil der Tiere 
steif, geplatzt ist bei diesen Versuchen nicht ein einziges. 


Dies zeigt deutlich, daB die Nematoden wihrend ihres Aufenthaltes 
in der Zuckerlésung sich osmotisch aufgeladen haben, denn nur so ist zu 
verstehen, daf sie in destilliertem Wasser platzen. Wenn der Wandel der 
osmotischen Bedingungen nicht zu plétzlich erfolgt, vermégen sich die 
Tiere also aktiv den jeweils herrschenden Bedingungen anzupassen. 
Vollzieht sich der Wandel zu rasch (wie in den Versuchen), so kénnen die 
Wirmer oft nicht Schritt halten. Sie platzen dann z.B. im destillierten 
Wasser, obwohl sie sich selbst mit der Zeit auf dieses Extrem osmotisch 
einstellen kénnen. Da8 diese Verhaltnisse als dkologischer Faktor eine 
Rolle spielen, zeigt sich jedoch nicht nur aus diesen Versuchen, sondern 
auch aus den Vorgiingen in der freien Natur. So war mir durch Herrn 
Dr. Sacus ein Kuhstall bekannt, in dem sich regelmaGig im Mist vom 
Stallboden Rh. inermis inermis befand. Es war eigenartigerweise zunidchst 
im Mist niemals ein adultes Tier zu finden, so da ich oft befiirehtete, 
diesmal die gesuchte Art nicht anzutreffen. Nimmt man aber den dort 
gesammelten Rindermist in Kultur, gibt etwas Wasser zu und wartet 
einige Tage, so stellt sich Rh. inermis inermis stets in groBer Zahl 
ein. Hier sind offensichtlich die osmotischen Verhiltnisse mabgebend, 
die im Kuhstall durch den stindigen Zuflu8 von Urin ungiinstig zu sein 
scheinen. In Kultur genommen, ist der Mist diesem Einflu8 entzogen, 
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_ die herrschenden Konzentrationen werden durch Zugabe von Wasser 
_ noch verdiinnt und nun erst kann die Entwicklung voll einsetzen. Ganz 
_ ahniliche Ergebnisse lieferten haufig die Kulturen auf Fleisch. Wenn 
die Zersetzung den Hohepunkt erreicht hatte und das Fleisch soBte, 
stellten die Nematoden (Rh. plicata) meist die Entwicklung ein. Es 
_ fanden sich dann nur Kiimmerexemplare, in der Hauptsache aber Dauer- 
larven. Nach Zugabe von Wasser erholten sich die Kulturen regelmaBig 
wieder und standen nach wenigen Tagen in Bliite. Es kann sich in diesem 
Falle nicht um die Feuchtigkeit gehandelt haben, denn das soBende 
Fleisch ist feucht genug. Hier war das Wasser als Verdiinnungsmittel 
der herrschenden Konzentrationen osmotisch wirksamer Substanzen von 
Bedeutung. Eine gewisse Feuchtigkeit bendtigen diese Nematoden also 
nicht nur, um der Gefahr der Austrocknung zu entgehen, sondern auch 
aus osmotischen Griinden. Besonders hohe Konzentrationen herrschen 
nach meinen Ergebnissen bei der Zersetzung von Fleisch und die dort 
vorkommenden Aas-Nematoden (VOLK 1950) miissen demnach in ganz 
besonderem Ma8e hohe ,,Innenwerte“ erreichen kénnen. Ob dieses der 
Grund dafir ist, daB man typische Aas-Nematoden, wie Rh. inerm. 
inermoides, Rh. stammert VOLK (1950), Rh. plicata u.a. so gut wie nie 
auf tierischem Mist oder Kompost findet, obwohl sie im Experiment 
auf Mist zum Teil ziichtbar sind, ist nicht ohne weiteres zu entscheiden. 
Tatsiachlich kann die Adaptation an hohe osmotische Werte, vielleicht 
im Sinne einer Dauermodifikation, es einer Art erschweren, auf Sub- 
straten geringerer Konzentration zu leben. 


Osmotische Adaptationsfihigkeit und Parasitismus. 

Nicht uninteressant ist es, einmal die Beziehungen zwischen osmo- 
tischer Adaptationsfahigkeit und Parasitismus zu betrachten. 

Zu den vielen Voraussetzungen, die erfiillt sein miissen, um einer 
Art das Leben als Entoparasit, vor allem bei Wirbeltieren, zu ermég- 
lichen, gehért unter anderem auch die Fahigkeit, sich den veranderten, 
im parasitierten Organ herrschenden osmotischen Verhaltnissen an- 
zupassen. Da man viele Parasiten in gewissen Zusammenhang mit der 
Gattung Rhabditis bringt und die freilebende Generation (Rhabdias) 
oder die Larve mancher Parasiten (Oxyurata) vielfach als rhabditis-artig 
bezeichnet werden, ist ein solcher Vergleich angebracht. In bezug auf 
die Osmoregulation kénnte man die freilebenden, saprobionten Rhab- 
ditiden direkt als fiir den Parasitismus ,,priéadaptiert‘‘ bezeichnen. Die 
freilebenden Generationen der Parasiten sind auch meist noch Sapro- 
bionten. Die saprobiontische Lebensweise erfordert, das haben die Ver- 
suche ergeben, eine groBe osmotische Adaptationsfaihigkeit, und diese 
ist wiederum eine Voraussetzung fiir den Parasitismus. In seinem Buch 
iiber die Zooparasiten erwihnt PrLuGFELDER (1950) als einzige Rhab- 
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ditisart Rh. pellio SouNEmDER (1866), die nach seinen Angaben in der 
Leibeshéhle von Warmbliitlern nicht zu leben vermag, aber in der Vagina 
der Maus fortpflanzungsfaihig wird. Nach F. Kopscu widersteht sie auch 
dem Magensaft des Frosches und vermag zum Teil sogar in die Schleim- 
haut des Magens einzudringen. Aber selbst im Magen des Menschen 
finden sich zuweilen Rhabditiden und werden bei Auspumpungen zutage 
geférdert, besonders bei Personen mit anomal niedriger Salzsaure- 
konzentration. Nach STEMPELL (1938) und BERGSTERMANN, MENDHEIM 
und Scuierp (1951) wurden folgende, sonst freilebende Nematoden 
im Menschen gefunden: 

Rhabditis pellio: In der Vagina und anderen Stellen des menschlichen K6rpers. 

Rh. niellyi BuancHarD (1885): Als Larve in juckenden Hautpapeln eines 
14jahrigen Knaben. 

Rh. hominis Kopayasut (1920), SanpGROoUND (1925): Diese Art ist meiner 
Ansicht nach mit Rhabditis inermis SCHNEIDER synonym. Sie wurde im Stuhl 
japanischer Schulkinder gefunden und ist sicher erst sekundar durch Insekten 
eingeschleppt worden. 

Anguillula aceti MtLieR: Im Urin des Menschen. 

Diplogaster lirata SCHNEIDER (1866): Im Urin des Menschen. 

Diploscapter coronata Cops (1893): Im Magen bei hochgradiger Subaciditat 
(nach CHANDLER 1938). 

Das Auftreten von Rhabditis-Arten als ,,Parasiten‘’ beim Menschen 
diirfte jedoch immer eine seltene Ausnahme darstellen. Fiir Rh. pellio 
scheint jedoch nach PFLUGFELDER die Moéglichkeit parasitisch auf- 
zutreten zu bestehen. Schon ORLEY (1886) hat Versuche mit dieser Art 
unternommen. Er hat Frésche und Molche mit Larven von Rh. pellio 
gefiittert und fand dann bei der Sektion im Darm diese Art, aber immer 
nur in wenigen Exemplaren. Auch mit dem Kot gingen Larven ab. 
Rh. pellio ist eine Art, deren Larven bekanntlich in Regenwiirmern vor- 
kommen und sich nach deren Tod auf dem faulenden Fleisch entwickeln. 
Auger auf faulendem Fleisch scheint sie selten gefunden zu werden und 
schwer ziichtbar zu sein (VOLK 1950). Es ttberrascht daher gerade von 
dieser Art nicht, da sie, wenigstens osmotisch, in der Lage ist, auch als 
Entoparasit aufzutreten, bringt sie doch auch als Saprobiont ihr Leben 
in einem osmotisch auSerordentlich konzentrierten Substrat (faules 
Fleisch) zu. Dies sollte man auch beriicksichtigen, wenn man an 
die Verfiitterung von Nematoden [im Handel befindet sich Panagrellus 
silusiae (DE Man 1913), Goopry (1945)] an Aquarienfische denkt 
(KRUMBIGEL). Die empfohlenen Zuchtsubstrate, wie Haferflocken oder 
Mehlbrei, meist mit Milchzusatz, sind osmotisch sehr konzentriert. Die 
geziichtete Art paft sich diesen Verhiltnissen so weitgehend an, daB 
Panagrellus silusiae im Versuch in einer 2m Zuckerlésung noch lange 
Zeit zu leben vermochte ohne zu schrumpfen. Verfiittert man solche 
Tiere dann an Aquarienfische, so kénnen sie, vor allem von empfind- 
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Jungfischen sicherlich schlecht verdaut werden und werden daher teils 
Jebend den Darm passieren. Solange hier kein Zuchtsubstrat gefunden 
ist, das eine Massenvermehrung der Nematoden erlaubt ohne starkere 
osmotische Konzentrationen aufzuweisen, werden sich MiBerfolge- bei 
der Verfiitterung nicht vermeiden lassen. 


Das Essigilchen Anguillula aceti (MULLER 1783), PETERS (1927) 
und die osmotische Adaptation. 


Der Gedanke, daB die Sonderanpassung, die es A. aceti erlaubt im 
Essig zu leben, zum Teil auch auf seiner osmotischen Adaptations- 
fahigkeit beruht, war naheliegend. Ich habe daher entsprechende Ver- 
suche angestellt. Auf gekochtem Fleisch geziichtete Individuen von 
Eh. plicata platzten in Essig gesetzt nach wenigen Minuten, der Essig 
war offensichtlich hypotonisch. Tiere derselben Art aus Mistkulturen 
hielten sich im Essig ohne zu platzen und ohne zu schrumpfen, schienen 
also osmotisch den herrschenden Verhaltnissen gewachsen zu sein. Nach 
5 min waren die Tiere jedoch vollig steif. Auch nach Verdiinnung des 
gewohnlichen Speiseessigs (in dem ich A. aceti ziichtete) mit destilliertem 
Wasser im Verhaltnis 1 : 10 wirkte dieser auf Rh. plicata noch in gleicher 
Weise. Versetzt man die steifen Tiere zuriick in gewohnliches Leitungs- 
wasser, so andert sich nichts. Die Tiere sind nach so kurzer Essig- 
einwirkung tot, selbst wenn man sie schon nach 1—2 min, wenn sie sich 
noch lebhaft bewegen, aus dem Essig nimmt und in Leitungswasser 
setzt (Nachwirkung). Offensichtlich ist die Sdurenatur des Essigs fiir 
diese Wirkung verantwortlich zu machen, und die Anpassungen von 
A. aceti sind in dieser Richtung erfolgt (PrrERs 1928). Jedenfalls stellt 
fiir A. aceti dasselbe Substrat (Essig) den optimalen Lebensraum dar, 
das auf verschiedene, daraufhin untersuchte Rhabditis-Arten selbst in 
starker Verdiinnung noch tédlich wirkt. 


B. Uber das Winkverhalten bei Nematodenlarven. 


Unter ,,Winken‘‘ versteht man eine bestimmte Verhaltensweise, die 
unter anderen vielen Rhabditis-Larven eigen ist und im Dienste der 
Verbreitung durch Insekten steht. Sacus (1950) gibt einen kurzen 
geschichtlichen Uberblick, der zeigt, wie wenig dieses charakteristische 
Verhalten lange Zeit beachtet wurde. Nachdem Menzex (1923) und 
AvBERTOT (1923) dieses von je einer Art beschrieben hatten, wurde 
es erst wieder von Bovien (1937) fiir 2 Diplogaster-Arten nach- 
gewiesen. VOLK (1950) hat es bei 2 Rhabditis-Arten festgestellt. Es ist 
das Verdienst von Sacus (1950), gezeigt zu haben, wie weitverbreitet 
dieses Verhalten innerhalb bestimmter Gattungen ist. Fir 5 Diplogaster- 
Arten, 1 Cheilobus-Art und 11 Rhabditis-Arten hat Sacus winkende 
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Dauerlarven neu feststellen. Auch ich konnte bei einigen Rhabditis- 
Arten noch Winklarven finden (s. unten). Erst wenn man die be- 
treffenden Arten langere Zeit in Kultur hat, kann man dieses Ver- 
halten feststellen. Innerhalb der Gattung Rhabditis sind Winklarven 
weit verbreitet. Fir folgende Arten sind Winklarven bekannt (in 
Klammer der Name des Autors, der das Winken bei dieser Art fest- 
gestellt hat): 


- Rh. (Rh.) coarctata (MENzEL 1923). 

_Rh. (Choriorh.) pellio (AUBERTOT 1923). 
Rh. (Rh.) stammeri (VOLK 1950). 
Rh. (Rh.) cystilarva (VOLK 1950). 
Rh. (Lelorh.) inermis inermoides (VOLK 1950). 
Rh. (Rh.) tretzeli (Sacus 1950). 
Rh. (Rh.) volki (Sacus 1950). 
Rh. (Rh.) cylindrica (Sacus 1950). 
Rh. (Rh.) icosiensis (Sacus 1950). 
Rh. (Rh.) kolbi (Sacus 1950). 
Eh. (Telorh.) longispina (Sacus 1950). 
Rh. (Choriorh.) hartmanni (Sacus 1950). 
Rh. (Choriorh.) pellioides (Sacus 1950). 
Rh. (Choriorh.) biitschlit (SacHs 1950). 
Rh. (Choriorh.) vigueri (WEINGARTNER 1951). 
Rh. (Choriorh.) papillosa (MENGERT 1951). 
Rh. (Choriorh.) acarta (RtuM 1950). 
Rh. (Choriorh.) octopleura (OscHE). 
Rh. (Rh.) plicata (Oscue). 
Rh. (Caenorh.) elegans (OscHE). 
Rh. (Caenorh.) dolichura (Sacus 1950). 


All diese Arten hatte ich selbst langere Zeit in Kultur und kann daher 
diese Beobachtungen bestitigen. Bei Rh. cylindrica und Rh. biitschlit 


konnte ich jedoch nie Winklarven feststellen, obwohl ich beide Arten 


lange Zeit ziichtete. Sicher werden sich bei noch vielen anderen 
Rhabditis-Arten Winklarven finden lassen, wenn erst einmal darauf 
geachtet wird. AuSer in der Gattung Rhabditis finden sich Arten mit 
Winklarven meines Wissens noch in den Gattungen Diplogaster, Chei- 
lobus, Diplogasteroides, Tricephalobus, Diploscapter und Panagrolaimus 
(KORNER 1952). 


Kurze Beschreibung des Winkverhaltens. 


Die Bezeichnung ,,Winken‘‘ wurde von VOLK (1950) fiir das Ver- 
halten der Dauerlarven von Rh. stammeri und Rh. inermis inermoides 
gepragt. Wenn den Dauerlarven unter bestimmten Bedingungen 
(welchen ?) das Substrat nicht mehr zusagt, suchen sie meist kleine 
Erhebungen auf, um dort zu ,,winken‘‘. Dabei richten sie ihren Korper 
frei in die Luft und sind nur noch mit dem Hinterende auf dem Substrat 
verankert. Mit dem gesamten Korper fithren sie dann pendelnde Be- 
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wegungen aus. Schon VOLK (1950) hat fiir Rh. inermis inermoides fest- 
gestellt, daB hier die Larven hiufig aneinander hochkriechen und so 
ganze ,,;Winkbaiumchen“, aus vielen Larven bestehend, bilden. Sacus 
(1950), der eine gréBere Zahl winkender Rhabditis-Arten vergleichen 
konnte, hat artliche Unterschiede feststellen konnen und demnach ver- 
schiedene ,,Erscheinungsformen des Winkens‘‘ beschrieben, so ,,Platz- 
winker“‘ und ,,Kriechwinker“’ neben Arten, die in ,,Baéumchen‘‘ oder 
,»,.Klumpen“ winken. Bei manchen Arten fehlt sogar die pendelnde Be- 
wegung der Dauerlarven, sie ragen starr, wie ,,Nadeln‘‘ (Sacus) tiber das 
Substrat hervor (z.B. Rh. hartmanni und Rh. vigueri). Auch solche 
Larven werden als Winklarven bezeichnet, obwohl von einem ,,Winken‘‘ 
in diesem Falle nicht mehr die Rede sein kann. Ich bezeichne als 
.,Winklarven“ alle diejenigen Dauerlarven, die sich unter bestimmten Be- 
dingungen lingere Zeit oder hiiufig mit dem Grofteil ihres Korpers frei tiber 
das Substrat erheben und so leichter von Insekten ite th werden 
konnen. 

Von allen Autoren, die bisher das Winkverhalten beobachtet haben, 
wird es tibereinstimmend als Anpassung an die Insekteniibertragung 
- gewertet. Es steht fest, da8 Arten mit Winklarven bedeutend haufiger 
von Insekten iibertragen werden als solche, die diese Ubértragungs- 
anpassung nicht besitzen (Sacus, VOLK 1950). Nach.Sacus (1950) 
finden sich Winklarven vor allem bei Formen, die entweder ganz frischen 
Mist bevorzugen (,,fliegende Arten“‘) oder gealterten Dung lieben, also 
bei Arten, die eine gewisse Substratspezialisation zeigen (sukzessions- 
gebundene Arten). Sacus betont sehr richtig, da8 eine Nahrungs- 
spezialisierung ohne vorhergehende Ubertragungsanpassung (Winken) 
nicht denkbar ist. 


Zur Deutung des Winkvorgangs. 


‘Schon die verschiedensten Versuche sind unternommen worden, das 
eigenartige Winkverhalten zu deuten. VOLK (1950) will eine negative 
Geotaxis dafiir verantwortlich machen, was Sacus (1950) mit Recht 
-ablehnt, da die Winklarven an allen méglichen Stellen des Substrats, 
unabhangig von der Lage zur Schwerkraft, zu finden sind. Auch laBt 
sich das ,,Winken“ nicht als ,,Ausdruck eines umgewandelten Wander- 
_ triebs vom progressiven zum stationiren Charakter, mit dem Zweck einer 
erhéhten Anpassung an Ubertragung durch Kafer‘‘ betrachten, wie 
V6xLK (1950) das tut, denn Sacus (1950) hat nachgewiesen, daB auch den 
Arten mit Winklarven der',,Wandertrieb‘‘ keineswegs verlorengegangen 
ist. Sacus (1950) vertritt bei seinem ,,Versuch: einer sinnesphysio- 
logischen Deutung des Vorgangs der Insekteniibertragung“ die Ansicht, 
,,daB es sich bei den komplizierten Vorgingen der Insekteniibertragung 
um mehrere genetisch fixierte Reflexe handelt, die auf bestimmte 
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Ausléser ansprechen“. Aber auch diese ,,Deutung“ ist sehr wenig be- 
friedigend und sagt im Grunde genommen nur aus, daf es sich um einen 
genetisch fixierten Vorgang handelt, was allen Beobachtungen nach zu 
erwarten, aber durch nichts bislang bewiesen war. Vermutungen tiber 
die Auslésung und Ursache des Winkverhaltens lieBen sich noch mehr 
anfilhren. So kénnte man an eine Umstimmung der Larven zur negativen 
Thigmotaxis denken, die die Tiere veranlassen wiirde, eine Lage zu 
erstreben, bei der méglichst wenig Punkte ihres Korpers in Berithrung 
mit anderen Gegenstiinden stehen, zumal PHyLios und CLAPHAM (1931) 
Thigmotaxis als einzige tropistische Reaktion bei Rhabditis nachweisen 
konnten. Aber man braucht nur an die schon erwihnten Winkbaumchen 


zu denken, um auch diese Anschauung zu verwerfen, und VOLK (1950) 


vermutet fiir deren Entstehung umgekehrt gerade das Vorherrschen 
einer positiven Thigmotaxis. Auch vom Blickpunkt der Osmoregulation 
aus kénnte man versucht sein, das Winken zu verstehen: Wenn der 
osmotische Wert des Substrats zu hoch wird, entzieht sich die Larve 
dessen Wirkung dadurch, daB sie ihren K6rper aus dem Milieu heraushalt, 
was ,,sekundir‘‘ dann die Insektentibertragung begiinstigt. Man sieht, 
,,Denkmoéglichkeiten‘‘ lassen sich mehrfach ,,konstruieren“. Aber all 
diese Deutungsversuche erfassen meiner Ansicht nach das ,,Wesen* 
dieses instinktiven Verhaltens, und. um ein solches handelt es sich hierbei, 
nicht. Die ,,Wurzel‘‘ dieses Verhaltens scheint mir viel tiefer zu sitzen, 
wie im folgenden darzustellen versucht wird. 


Haptische Lebensweise und Winkverhalten. 


Allein die Tatsache, daf Winklarven innerhalb der Gattung Rhabditis 
und der verwandten Gattung Diplogaster in groBer Zahl und an den 
verschiedensten Stellen im System gefunden werden, machen es meiner 
Ansicht nach unwahrscheinlich, da dieses Verhalten in analoger Weise 
immer wieder neu als ,,Anpassung an die Insektenibertragung“ ent- 
standen sei. Die nichtwinkenden Arten zeigten demnach dieses durch 
Mutation (erblich!) immer wieder unabhingig voneinander entstandene 
Verhalten deshalb nicht, weil bei ihnen eine solche Mutation ausgeblieben 
sei. Bei anderen, weniger verwandten Gattungen dagegen treten tiber- 
haupt keine Winklarven auf. Viel wahrscheinlicher scheint es mir zu 
sein, im ,,Winken‘“ ein urspriinglich allen Gliedern der Ordnung Rhab- 
ditida Currwoop 1933 eigenes Verhalten zu sehen, das bei bestimmten 
Arten (aus noch zu besprechenden Griinden) verlorengegangen ist, 
wahrend es sich bei anderen Arten erhalten hat. Bei einem solchen 
Sachverhalt ware die weite Verbreitung desselben, jetzt homologen Ver- 
haltens innerhalb der Gattung Rhabditis und verwandter Gattungen an 
den verschiedensten Stellen im System (ich méchte sagen die ,,dis- 
junkte“ Verbreitung) nicht verwunderlich. Ein solches Verhalten mu8 
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urspringlich keineswegs der Insekteniibertragung gedient, sondern 
konnte eine ganz andere Funktion erfiillt haben. Die heutige Funktion, 
die Forderung der Insekteniibertragung, kann erst sekundir durch 
Funktionswechsel entstanden sein und dadurch einen positiven Auslese- 
wert erhalten haben. 
3 Tatsachlich findet sich ein dem ,,Winken“ vergleichbares Verhalten 
_ bei vielen aquatilen Arten, die mit Hilfe einer Haftdriise (Schwanz- 
driisen) am terminalen Ende des Schwanzes sich auf dem Substrat fest- 
haften koénnen und dann im Wasser eine Stellung einnehmen (oft auch 
mit pendelnden Bewegungen des Korpers), die der winkender Larven 
sehr gleicht. Solche haptische, aquatile Formen sind im Sii8Rwasser nicht 
selten. Es seien hier nur die Genera Tripyla, Trilobus und Plectus 
genannt. Vor allem Plectus weist viele Beziehungen zu Rhabditis auf 
und wird auch terrestrisch in ahnlichen Substraten als Saprobiont 
gefunden (HirscuMAann 1951 und eigene Beobachtungen). Die Haft- 
driisen, die all diesen aquatilen Formen eigen sind, stellen nach STEINER 
(1921) und Sravrer (1924) recht primitive Organe der Nematoden dar. 
Bei allen Arten, die heute der Schwanzdriise entbehren, ist diese (nach 
STEINER) sekundar geschwunden. Ich will diese Behauptung in ihrem 
~ vollen Umfang nicht diskutieren, im kleinen Rahmen der Gattung 
Rhabditis trifft jedoch zu, daB Plectus, sicher ein primitiverer (schon 
weil aquatiler) Nematode, Schwanzdriisen besitzt und solche den Arten 
der Gattung Rhabditis fehlen. Sterner (1921), SraureR und Kreis 
glauben, daB alle Nematoden mit Haftdrisen eine halbsessile Lebensweise 
fiihren, was Scuuuz (1935) in Anlehnung an die Definition REMANEs 
dahingehend korrigiert, daB er von haptischer Lebensweise spricht. ,,Die 
Nematoden haben ihre Schwanzdriise also nicht, um sich am Substrat 
festzuheften ..., sondern ... um bei eintretender Beunruhigung sich 
sofort fixieren zu konnen‘‘ (ScHuLz 1935). Wie dem auch sei, fest steht, 
daB es relativ urspriingliche, aquatile (im Falle Plectus sogar zum Teil 
terrestrische z. B. Plectus cirratus) Nematoden gibt, die sich mittels 
eines durch ihre Haftdriisen produzierten Sekrets voriibergehend mit 
ihrem Hinterende festhaften kénnen und dann ein Bild bieten, das 
stark an winkende Nematodenlarven erinnert. Diese urspriingliche, von 
adulten Tieren gezeigte Verhaltensweise kénnte die Wurzel des Wink- 
verhaltens darstellen, wenngleich ihre Funktion eine ganz andere war. 
Wir wissen durch die Fortschritte der Verhaltenslehre, da8 sich Instinkte 
in ihrer Phylogenie wie Organe verhalten. Bestimmte Verhaltensweisen 
kénnen sogar konservativer beibehalten werden als das ,,dazugehorige‘ 
Organ (,,KRuMBIEGELsche Regel“‘) und kénnen in gewisser Beziehung der 
biogenetischen Grundregel folgen. Auf dieser Basis kommeich zu folgender 
Deutung des Winkverhaltens. Urspriingliche Gattungen, die als Vor- 
fahren der Gattung Rhabditis in Frage kommen, lebten aquatil und 
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fiihrten mit Hilfe ihrer Haftdriise eine haptische Lebensweise, wie wir 
sie heute noch von dem Rhabditis in vielem éhnelnden Genus Plectus u. a. 
kennen. Beim Ubergang zum Landleben wird der Haftdriisenapparat 
abgebaut. Die ,,haptische Verhaltensweise‘‘ wird aber gema&f der bio- 
genetischen Grundregel in der Ontogenie noch von den Larven rekapi- 
tuliert und tritt jetzt unter besonderen Bedingungen als ,,Winken“ in 
Erscheinung. Dieses Verhalten erhielt dadurch, da es sich ,,zufallig 
als die Ubertragung fordernd erwies, positiven Selektionswert, vor allem 
bei solchen Arten, die besondere Anspriiche an ihr Substrat stellten. Bei 
diesen Formen hat es sich daher bis heute erhalten und zum Teil infolge 
seines. Funktionswechsels sekundar adaptive Abwandlungen erfahren. 
In anderen Fallen ist dieses rekapitulierte Verhalten jedoch weiter 
abgebaut worden, némlich bei den Arten, bei denen wir heute keine 
Winklarven finden. So ,,kiihn‘‘ diese Hypothese zunichst zu sein scheint, 
sie hat den Vorteil, dem ,,Winken“ aller Nematodenarten (soweit bisher 
bekannt) ein gemeinsames ,,phylogenetisch altes“* Verhalten zugrunde 
zu legen und es unter Funktionswechsel davon abzuleiten. 


Hafidriisen und Phasmidien. 


Die haptische Lebensweise ist an das Vorhandensein von Haftdriisen 
(= Schwanzdriisen) gebunden, die terminal am Schwanz meist in einem 
kleinen Rohrchen miinden. Findet sich etwas Vergleichbares auch bei 
den Gattungen, bei denen Winklarven beobachtet wurden? Fir die 
Mannchen und Weibchen der Rhabditis-Arten sind am Schwanz links 
und rechts 2 papillenartige Bildungen bekannt, die Rurrer (1928) 
bei den Mannchen Schwanzpapillen nennt. Coss nennt sie Phasmids 


und ScHUURMANS-STEKHOVEN jr. (1937—1939) spricht von Phasmiden. — 


REITER (1928) vermutete, daB es sich bei den Phasmidien der Mainnchen 
der Rhabditis-Arten um die rudimentire 10. Bursapapille handelt, jedoch 
fand ALTHERR (1938) bei Rhabditis coroniger 10 Bursapapillen und zu- 
sitzlich die Schwanzpapillen.. Zu den Phasmidien li8t sich meist eine 
strangartige Struktur verfolgen, auf die schon Fucus (1931) bei der 
Beschreibung von Rhabditis ciliata aufmerksam macht indem er schreibt: 

»,Die am Schwanz seitlich vorkommenden Papillen scheinen Nervenpapillen 
zu sein, da man jedoch in der Nahe Driisen sieht und eine Faser (Ausfiihrgang) 
zur Papille zieht, kann sie auch diese Funktion haben.“ 

Tatsachlich lassen sich bei vielen Rhabditis-Arten zu den Phasmidien 
hinziehende Ausfiihrginge von Driisen verfolgen. Solche werden auch 
von VOLK (1950) fiir seine Rh. oerleyi [= Rh. oxycerca DE Man (1895) ] 
erwihnt. In Fintesev und Scuuurmans-STEKHOVEN (1941) zeigt die 
Abbildung von Rh. kowalewskii Gouovin (1902) diese Driisen deutlich, 
ebenso die Abbildungen von Rh. elongata und strongyloides von CuIT- 
woop (1930). Ob sich die Phasmidien, die paarig zu beiden Seiten des 
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Schwanzes liegen, mit der unpaaren, terminalen Miindung der Haft- 
driisen homologisieren lassen, ist noch nicht entschieden. Cxurrwoop 
(1933) schreibt den Phasmidien sehr grofe systematische Bedeutung zu 
und unterteilt die Nematoda in 2 Unterklassen Phasmidia und Aphas- 
midia. SCHUURMANS-STEKHOVEN (1937—1939) spricht sich gegen diese 
| Einteilung aus. Eines haben die Untersuchungen bisher jedoch immer 
ergeben: Bei allen Formen fehlen, wo Phasmidien vorkommen, Haft- 
driisen, und umgekehrt fehlen die Phasmidien bei den Arten, bei 
denen Haftdriisen vorkommen. ScouuRMANS-STEKHOVEN (1937—1939) 
schreibt, daB an einem Vikariieren dieser Merkmale nicht zu zweifeln ist. 
Dieses Vikariieren von Haftdriisen und Phasmidien spricht meiner An- 
sicht nach.sehr dafiir, daB die Phasmidien von den Haftdriisen (vor allem 
deren Mindung) abzuleiten, beide also homolog sind. ScHuuRMANS- 
STEKHOVEN jr. (1937—1939) dagegen befiirwortet ,,vielmehr eine Homo- 
logisierung der Phasmiden mit den paralateralen Driisen (— Seitenfeld- 
driisen), da die Haftdriisen und die Phasmiden keine gleiche physio- 
logische Wirkung haben und bei letzteren die Ausscheidung eines Sekrets 
noch nicht beobachtet wurde, wohl dagegen bei den erstgenannten“. 

Auch Currwoop (1930) hat bei Rh. strongyloides und Rh. elongata die 

-Phasmidien nie Sekret absondern sehen, laéBt jedoch die Frage, ob sie 
nicht doch dazu in der Lage sind, offen. Ich glaube jedoch sicher, daB 
bei manchen Arten die Phasmidien noch Sekret absondern. So sind 
bei Alloionema appendiculata SCHNEIDER. (1866), einer als Larve in 
Schnecken parasitierenden Art, bei den Larven dicke, aus den Phasmidien 
austretende Sekretbander beobachtet worden (MENGERT 1951). Selbst 
innerhalb der Gattung Rhabditis glaube ich zum Teil noch an eine 
schwache Sekretion der Phasmidien, da im Wasser aufgeschwemmte 
Tiere haufig am Schwanz aneinander haftenbleiben und auch Schmutz- 
partikelchen oft gerade in der Nahe der Phasmidien kleben. Funktionell 
unterscheiden sich die Phasmidien also, bei einigen Arten wenigstens, 
nicht von den Haftdriisen, und eine Homologisierung mit diesen scheint 
mir wahrscheinlicher als mit den paralateralen Driisen. Sollte sich diese 
Homologisierung bei genaueren morphologischen und_histologischen 
Vergleichsstudien als richtig erweisen, so wiirde dem Persistieren des 
haptischen Verhaltens in der Jugendphase (als Winken) auch das Er- 
haltenbleiben den Haftdriisen homologer Strukturen (Phasmidien) ent- 
sprechen. 
Versuche zur Erblichkeit des Winkverhaltens. 

DaB das Winkverhalten erblich ist, wurde schon von Sacus (1950) 
vermutet und ist eigentlich selbstverstindlich. Wenn es bei vielen 
Arten meiner Vorstellung nach verlorengegangen sein soll, so muB 
dies mutativ erfolgt sein. Ein solcher ,,Abbau‘ des Winkverhaltens 
miiBte sich unter Umstanden auch heute noch beobachten lassen. 
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Beobachtungen, die in dieser Richtung sprechen, seien hier angefiihrt. 
Besonders auffallend ist in dieser Beziehung das Verhalten von Rh. 
(Caenorh.) elegans Mavpas (1900) in der Kultur. Legt man Kulturen 
von dieser Art an, so treten in den ersten Tagen vereinzelt Winklarven 
auf, jedoch immer nur in geringer Zahl. Hat man die Kultur einige 
Wochen gehalten, wobei immer wieder frisches Substrat zugegeben 
wurde, so findet man auch unter den verschiedensten Bedingungen 
keine Winklarven. Auch die Zahl der Mannchen nimmt wahrend der 
Kultur noch weiter ab (OscHE 1951). Sobald man jedoch einen neuen 
Stamm aus der Natur unter denselben Bedingungen in Kultur nimmt, 
treten wenigstens wihrend der ersten Tage wieder vereinzelt Wink- 
larven auf, um dann ebenso nach einigen Wochen wieder zu fehlen. Bei 
dieser Art scheint daher der Abbau des Winkverhaltens im vollen Gange 
zu sein. Wahrend in der Natur die Winklarven zum Teil wenigstens noch 
auftreten und vielleicht auch noch einen kleinen Vorteil durch die 
Insekteniibertragung geniefien, treten sie unter den genannten Kultur- 
bedingungen, wo stets fiir die Erneuerung des Substrats gesorgt wird, 
zurick. Andere Arten, so Rh. (Rh.) plicata VOLK (1950), Rh. (Choriorh.) 
hartmanni Sacus (1950) und viele andere, die ich monatelang in Kultur 
hatte, zeigten diesen Abbau des Winkverhaltens bisher nicht. 

Besonders geeignet fiir Untersuchungen zur Erblichkeit des Wink- 
verhaltens sind die beiden von mir neu aufgestellten Rassen Rhabditis 
(Telorh.) inermis inermis SCHNEIDER (1866) und Rhabditis (Telorh.) 
inermis inermoides VOLK (1950), OscuE (1951). Beide Rassen unter- 
scheiden sich morphologisch nicht, sondern nur durch das Verhalten 
(OscHE 1951). Wahrend die Rasse Rh.-inermoides Winklarven ausbildet, 
finden sich solche bei Rh.-inermis nie. Da beide Rassen sich fruchtbar 
kreuzen lassen, war hier die Erblichkeit des Winkverhaltens nachzuweisen. 

Methode. Kleine Mengen des gewohnten Substrates (menschliche Fazes) wurden 
auf Objekttraiger gebracht, mit je einer Larve beschickt und in der feuchten Kammer 
gehalten. Nach 1—2 Tagen ist diese Art adult. Das adulte Tier wurde unter dem 
Binokular auf sein Geschlecht hin untersucht, und dann die weiblichen Tiere mit 
Mannchen der anderen Rasse gekreuzt. Als Weibchen wurde meist die nicht- 
winkende Rasse benutzt und mit Mannchen der Winkrasse eingekreuzt. Aber auch 
reziproke Kreuzungen fiihrten zu den gleichen Ergebnissen. Die erzeugten Larven 
wurden aus der feuchten Kammer genommen und auf ihr Verhalten untersucht. 
Ks zeigte sich dann meist ob sie winkten (wenigstens einige) oder nicht. Oft wurden 
die Bastardlarven (es sind meist sehr viele, 50—100 Stiick) noch in Kultur genommen 
und tiber mehrere Generationen gehalten, um ihr weiteres Verhalten zu beobachten. 
Kinige typische Versuchsreihen seien hier als Beispiel angegeben: 

Rh.-inermis (= w) x Rh.-inermoides (= W). 
IIs 
30. 6. 20 w-Larven angesetzt. 
Ue y/ 


- Tiere adult. 12 davon Weibchen. Zu den w-Weibchen je 2—3 W-Mann- 
chen gesetzt. 


4.7. Nachwuchs. Die Dauerlarven winken. 
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. 12 W-Larven angesetzt. 

. Tiere adult. 5 davon Weibchen. Zu jedem Weibchen 2—3 w-Mannchen 
gegeben. 

. Die F-1-Generation winkt. 
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Ii. 
- 18 W-Larven angesetzt. 
. Tiere adult. Zu den 7 Weibchen je 3—4 w-Mannchen gegeben. 

. Nachwuchs = F 1. 

. 14 Larven der F 1 frisch angesetzt (einzeln). 

. Tiere adult. Zu den 8 Weibchen je 2—3 w-Mannchen gegeben. 

. Nachwuchs = F 2. 

. 12 Larven der F 2 je einzeln angesetzt. 

. Tiere adult. Zu den 6 Weibchen je 2—3 w-Mannchen gegeben. 

. Nachwuchs = F3. 

Dieser III. Versuch ergab folgendes Bild: Der gesamte Nachwuchs 
(= F 3) der 6 F-2-Weibchen wurde in Kultur genommen und es wurde 
abgewartet, bis sich einige Generationen entwickelt hatten. Dann 
wurden die 6 Kulturen untersucht. In diesem Beispiel fanden sich in 
genau 3 Kulturen Winklarven, wenn auch nicht so viele wie in reinen 
W-Stimmen; in den anderen 3 Kulturen konnte ich nicht eine Winklarve 
finden. Es ergab sich also das Verhaltnis W: w = 3:3. Andere Ver- 
suchsserien ergaben folgende Werte: W: w = 6:4,5:3,4:7und 11:9. 
Diese Versuche legen den SchluB nahe, daf das Winkverhalten mono- 
faktoriell nach dem Dominant-Resessiv-Schema vererbt wird. Der Erbgang 
wire dann so zu erklaren: 
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Dieses Schema verdeutlicht den Erbgang bei einer steten Riick- 
kreuzung mit w-Mannchen, wie es das Versuchsbeispiel III. angibt. In 
der F 2 treten dabei heterozygote Ww- und homozygote ww-Tiere auf. 

Bei erneuter Riickkreuzung mit w-Mannchen miissen in der F-3-Gene- 
ration verschiedene Kulturen entstehen. Ein Teil der Weibchen (im 
Idealfall die Halfte) wird heterozygote und homozygote Larven hervor- 
bringen, in den weiteren Generationen werden daher immer wieder 
Winklarven auftreten. Der andere Teil der Weibchen dagegen bringt 
nur homozygoten ww-Nachwuchs hervor, und auch in den spiiteren 
Generationen werden bei diesen Kulturen keine Winklarven auftreten. 


74 : Ginter OscHE: 


Mit diesen Versuchen, an einem auBerst giinstigen Objekt, ist die Erb- 
lichkeit des Winkverhaltens bewiesen. Ob dieses Verhalten jedoch bei 
der nichtwinkenden Rasse durch Mutation verlorengegangen ist (wie die 
hier vertretene Deutung fordert) oder ob die Winkrasse es mutativ 
,erworben hat, ist damit nicht entschieden. Andere Beobachtungen, 
die im folgenden besprochen werden, deuten jedoch in eine bestimmte 
Richtung. 


Entwicklungsgeschwindigkeit, Lebensdauer und Eizahl 


stehen bei Rhabditis vielfach in Beziehung mit dem Winkverhalten der 
Dauerlarven. Wir wissen (durch Sacus 1950), da8 Winklarven vor allem 
bei Arten gefunden werden, die sukzessionsgebunden sind und denen ihr 
Substrat nur kurze Zeit Entwicklungsm6glichkeit bietet (z. B. ,,fliegende 
Arten‘‘). Solche Arten haben daher meist eine rasche Entwicklung, die 
Tiere werden in kurzer Zeit adult. Die Lebensdauer des Hinzelindivi- 
duums ist gering, die Weibchen produzieren nur einmal, jedoch sehr viele 
Eier. Anders die nicht sukzessionsgebundenen Arten ohne Winklarven. 
Die Entwicklung lauft bei ihnen meist wesentlich langsamer ab, die 
Eizahl ist oft geringer, die Lebensdauer des Einzelindividuums groBer. 
Einige Vergleiche mégen das veranschaulichen. Bei Rh. (Rh.) strongy- 
loides (keine Winklarven) werden die Dauerlarven etwa nach 4 Tagen 
adult und nach weiteren 2 Tagen zeigen sich die ersten Larven der F-1- 
Generation. Bei Rh. (Rh.) tretzeli Sacus (1950) (fliegende Art mit Wink- 
larven) dagegen lauft die Entwicklung von der Dauerlarve iiber das 
adulte Tier bis zur Produktion neuer Larven in 24 Std ab. Eine Zwischen- 


stellung nehmen die beiden Rassen von Rh. inermis ein. Die Dauer- - 


larven sind nach 2 Tagen meist voll adult, am 3. Tag finden sich meist 
schon gut entwickelte Larven im Unterus. Gro8e Unterschiede zwischen 
den Arten zeigen sich auch in der Lebensdawer. Wahrend Rh. strongy- 
loides z. B. 10—14 Tage alt werden kann, erreicht Rh. inermis (beide 
Rassen) ein Lebensalter von nur 4—6 Tagen. Die nichtwinkende Rasse 
Rh. erm. inermis unterscheidet sich in dieser Beziehung (Entwicklungs- 
geschwindigkeit und Lebensalter) also nicht von Rh. inerm. inermoides 
und den meisten anderen winkenden Arten. Auch hieraus kann ge- 
schlossen werden, da sie das Winkverhalten sekundir verloren hat. 


Das vom ,,Winken‘‘ abweichende Verhalten der Dauerlarven 
von Rhabditis (Rh.) strongyloides SCHNEIDER (1866). 


Auch die Dauerlarven von Rh. strongyloides zeigen ein besonderes 
Verhalten, das allerdings nicht, wie das Winken, die Insekteniiber- 
tragung begiinstigt. Larven von Rh. strongyloides sind daher auch selten 
an Insekten gefunden worden (Sacus 1950). Wenn den Larven das 
Substrat nicht mehr zusagt, sammeln sie sich in groBer Zahl an trockenen 
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Stellen desselben und bilden dort ganze Klumpen. Jede einzelne Larve 
ist dabei spiralig aufgerollt. Die auBere Larvenschicht solcher ,,Kugeln“ 
vertrocknet oft und erscheint dann gelblich. Bringt man eine solche 
Larvenkugel in einen Wassertropfen, so fallt sie auseinander. Die 
einzelnen Larven bleiben aber zunichst eingerollt und strecken sich erst 
allmahlich, eigenartig ruckweise. Erst nach langerer Zeit sind sie dann 
voll beweglich. Selbst in trockensten Kulturen hielten sich die Larven 
in solchen Kugeln wochenlang am Leben. Ob sie in diesem Zustand ver- 
harren bis sich wieder giinstige Bedingungen einstellen, oder ob diese 
Larvenkugeln mit trockenen Mistteilchen zusammen durch den Wind 
verfrachtet werden kénnen, kann ich nicht entscheiden. Fest steht, daB 
auch die Larven von Rh. strongyloides unter bestimmten Bedingungen 
ein fiir sie typisches Verhalten zeigen, ebenso wie wir das auch von den 
Winklarven kennen. Ein Aufrollen des Koérpers zu einer Spirale kann 
man aber nicht nur bei den Dauerlarven in der Larvenkugel beobachten, 
sondern auch die adulten Tiere rollen sich spiralig ein, wenn man sie 
reizt. Dieses Verhalten der adulten Tiere war schon SCHNEIDER (1866) 
bekannt, und auch Rerrer (1928) erwahnt es wieder. Es ist typisch fiir 
Rh. strongyloides. Die Dauerlarven zeigen demnach bei ungiinstigen 
Bedingungen dasselbe Verhalten wie die adulten Tiere bei Reizung 
(Stérung). Ganz ahnlich liegen die Verhaltnisse auch beim Winkver- 
halten. ScHuxz (1935) hat nachgewiesen, da die aquatilen Nematoden 
sich dann mit den Haftdriisen festsetzen, wenn sie beunruhigt werden. 
Wenn wir das Winkverhalten damit homologisieren, so zeigen auch hier 
die Dauerlarven ein Verhalten, das dem der aquatilen adulten Tiere (mit 
Haftdriisen) bei Reizung entspricht. Aber auch von adulten Tieren der 
Gattung Rhabditis sieht man oft ein allerdings nur sehr kurz dauerndes 
Verhalten, das an das Winken erinnert, die Suchbewegung. Besonders 
Rh. teres und Rh. oxycerca zeigen diese Bewegung recht deutlich. Etwa 
die Halfte des Kérpers wird dabei aufgerichtet und pendelt wenige 
Sekunden frei hin und her. 

Auch diese Parallelen im Verhalten der Larven und der adulten Tiere 
machen eine Ableitung des Winkverhaltens von dem Verhalten hap- 
tischer, aquatiler Formen unter Funktionswechsel verstindlich, 


Zusammenfassung. 

1. Der osmotische Wert des in Zersetzung begriffenen Substrats (faules 
Fleisch, Mist u.a.) stellt fiir saprobionte Nematoden einen wichtigen 
dkologischen Faktor dar. Versuche ergaben, daf die saprobionten Rhab- 
ditiden in der Lage sind, sich den herrschenden Konzentrationen weit- 
sehend anzupassen (S. 58). Diese osmotische Anpassungsfihigkeit stellt 
sine ,,Praadaptation‘ der saprobionten Nematoden fiir den Parasitismus 


dar (S. 63). 
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2. Die Adaptation von T'urbatrix aceti bezieht sich auf die Saurenatur 
des Essigs und nicht auf dessen relativ geringen osmotischen Wert. 
Rhabditis-Arten vermogen selbst in verdiinntem Essig nicht zu leben 

S. 65). 

3: me Winkverhalten wird als eine von den haptischen, aquatilen 
Formen iibernommene Verhaltensweise gedeutet, die von den Larven 
(im Sinne der biogenetischen Grundregel) rekapituliert wird, durch Funk- 
tionswechsel sekunddr der Insekteniibertragung dient und dadurch 
Selektionswert erhalt (S. 69). Die bei Rhabditiden verbreiteten Phas- 
midien sind vielleicht den Haftdriisen haptisch lebender Gattungen 
(Plectus) homolog. 

4. Rhabditis inermis tritt in 2 Rassen auf, die sich nur im Verhalten 
der Dauerlarven (Winken oder nicht Winken), aber nicht morphologisch 
unterscheiden. Kreuzungsversuche haben ergeben, da das Winkver- 
halten wahrscheinlich monofaktoriell nach dem Dominanz-Rezessiv- 
Schema vererbt wird. 


5. Zwischen dem Winkverhalten, der Entwicktanpadesokwittiaen } 


und der Lebensdauer einer Art bestehen Beziehungen. ,,Winkende“‘ 
Arten entwickeln sich meist rasch, sind eierreich, jedoch nur kurzlebig 
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(S. 74). Die nichtwinkende Rasse Rh. inermis inermis gleicht in dieser 


Beziehung den winkenden Arten, von denen sie abzuleiten ist. 

6. Rhabditis strongyloides-Dauerlarven bilden in Nischen des gealterten 
Substrates kugelige Klumpen, die aus einer groBen Zahl einzelner Dauer- 
larven bestehen, von denen jede fiir sich spiralig aufgerollt ist. 
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Wesen und Problemstellung der Symbioseforschung. 


Die Ausweitung der Biologie in all ihren Richtungen, die den Wissenschaftler 
heute zur Beschrankung auf nur eines oder wenige ihrer Teilgebiete zwingt, hat 
auch vor der Symbioselehre nicht Halt gemacht. pr Bary charakterisierte den 
von ihm geschaffenen Ausdruck ,,Symbiose“ als Mutualismus, wenn ungleichartige 
Partner zu gegenseitigem Nutzen zusammenleben, als Helotismus, wenn es sich 
um ein Herr-Diener-Verhaltnis handelt. Auch Parasitismus ist Symbiose im wei- 
teren Sinne, wenn der Nutzen des einen Partners zum Schaden des anderen wird. 

Die Ausweitung des Symbiosebegriffs hat notwendig zu der Definition einer 
Symbiose im engeren Sinne gefiihrt, worunter man als Mutualismus ein gegen- 
_ seitiges Nutzungsverhiltnis einer im Einzelfall bestimmten Anzahl von verschie- 
denen Partnern versteht. Es leuchtet ein, daB gerade hier, wo das Gleichgewicht 
des ,,Symbiontischen Systems“ als Einheit am stabilsten ist, durch planmaBiges 
Forschen am ehesten aufschluBreiche und weiterweisende Ergebnisse erhofft werden 
diirfen. Es ist das groBe Verdienst PauL Bucuners, daB er als Erster die Wichtig- 
keit einer derart gerichteten Forschung erkannte, und die Arbeit seines Lebens 
fiir die Aufhellung zahlreicher Probleme auf diesem Gebiet einsetzte. 

PIERANTONI und Sutc erkannten (1910, 1913) das bis dahin Pseudovitellus ge- 
nannte Organ von Pseudococcus citri Risso als Wohnstatte symbiontischer Mikroorga- 
-nismen. Seitdem begann der groBe Aufschwung der Symbioseforschung. BUCHNER 
und seine Schule haben den fiir die weitere Arbeit auf diesem Gebiet notwendigen 
Grundstock gelegt zur Aufklarung der morphologischen Verhaltnisse und der Ver- 
breitung des erblichen symbiontischen Zusammenlebens. Wahrend die Arbeiten 
in der ersten Zeit der Erforschung dieses neuen Zweiges der Biologie hauptsachlich 
den morphologischen und embryologischen Grundfragen gewidmet waren, nahmen 
spatere Studien auf der geschaffenen Basis die physiologischen Probleme der Sym- 
biose in Angriff (AscHNER, BUCHNER, GLASER, KELLER, Kocu, Krzrer, SCHWARTZ 
und Schule u. a.). 

' Alle diese Bemiihungen liefen letzten Endes darauf hinaus, durch eine (experi- 
mentelle) Stérung des symbiontischen Gleichgewichts den Organismus zu einer 
Antwort zu zwingen. 


Material und Methode. 


Das Weibchen von Pseudococcus citri, der Kakteen-Wollaus, einer 
zu den Coccinen gehérigen Schildlaus, erschien mir vor allem aus drei 
Griinden als das Objekt meiner Wahl: Erstens sind hier die Verhaltnisse 
in anatomischer und histologischer sowie embryologischer Hinsicht als 
weitgehend geklart zu betrachten (BUCHNER, PIERANTONI, SCHRADER, 
Watczucu). Zweitens war das Tier das ganze Jahr hindurch im hiesigen 
Botanischen Garten massenweise zu haben. Es kam dort hauptsachlich 
an Opuntia und Passiflora vor. (An eine frei im Laboratorium stehende 
Opuntia iibertragen, gediehen die Tiere prachtig und vermehrten sich 
véllig normal.) Drittens ist das Mycetom leicht und sauber zu priapa- 
rieren, und es treten bei dieser monosymbiontischen Art keine weiteren 
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Komplikationen in Form von méglicher gegenseitiger Beeinflussung der 


verschiedenen Symbiontentypen auf. ; 


Die Mikroaufnahmen wurden hergestellt mit einem ZeiB-Phoku-Apparat 
41/, x 6, Aufnahmematerial Perutz-Silber-Eosin 12/10 DIN, Entwickler Atomal. Die 
Zeichnungen sind, wo nichts anderes angegeben, mit H.I. 90 x, App. 1,25, Komp. 
_ Ok. 15 x, ABBEschem Zeichenapparat, in Objekttischhche gefertigt. Wo Farbungen 
vorgenommen sind (z. B. zu histochemischen Zwecken), sind sie als solche im Text 
angeftihrt. Die Vielfalt der im Laufe der Arbeit angewandten Methoden macht 
ihre Darlegung in einem gesonderten Abschnitt unmdglich. Sie werden daher 
jeweils an dem entsprechenden Ort ausfiihrlicher geschildert. ; 

Wo es moglich war, wurde der Lebendbeobachtung im Phasenkontrastmikro- 
skop (ZeiB-Winkel) der Vorzug gegeben. Die phasenoptische Verfolgung der wah- 
rend der Fixierung auftretenden Veranderungen (besonders zarter Strukturen) 
legte auBerste Vorsicht in der Deutung von gefarbten Ausstrichen und Schnitten 
nahe. War eine Fixierung nicht zu umgehen, so erlaubte der Vergleich mit dem 
lebenden Objekt eine sichere Auswahl der optimalen Methodik. 

An dieser Stelle méchte ich meinem verehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. A. Kocu, 
fiir die Uberlassung des Themas und fiir seine stete Hilfsbereitschaft meinen auf- 
richtigsten Dank sagen. 

Herrn Prof. Dr. H. Braun, Hygienisches Institut der Universitat, sei gleich- 
falls fiir seine wertvollen Ratschlage auf dem Gebiete der Bakterienphysiologie 
und fiir seine sachliche Kritik herzlichst gedankt. 

Herrn Studien-Assessor J. REITINGER danke ich fiir seine Miihen, die er sich 
mit der biologischen Testung der Symbiontenwirkstoffe gemacht hat und der 
Deutschen Forschungsgemeinschaft fiir die Uberlassung eines Phasenkontrast- 
mikroskopes und verschiedener Apparaturen. Den Farbenfabriken Bayer und 
der Deutschen Hoffmann-La Roche A.-G. verdanke ich wertvolle Hilfe durch Uber- 
lassung schwierig zu beschaffender Praparate. 


I. Bakteriologisch-morphologische Probleme der Symbiose 
von Pseudococcus citri Risso. 

Die Symbionten von Pseudococcus citri sind in einem ovalen Organ 
untergebracht, das friher als Pseudovitellus bezeichnet. und entweder 
als Reservekorper, rudimentiire Gonade oder als Exkretionsorgan ge- 
deutet worden war (corpo giallo BERLESEs 1893). PIERANTONI erkannte 
seine wahre Natur als Mycetom. Ihm und BucuHNer verdanken wir die 
genaue morphologische und histologische Erhellung der Gegebenheiten, 
wihrend Bucuner, SCHRADER und WatczucH den cytologischen bzw. 
embryologischen Sachverhalt aufzuklaren versuchten. 

Das Mycetom liegt im Abdomen ventral vom Mitteldarm und miBt etwa 1/,—1/, 
der Linge des Tieres. Es ist von beiden Seiten vom Fettkérper umgeben und in 
stark verastelten Tracheen ,,aufgehingt‘‘. Ein das Mycetom einhiillendes Platten- 
epithel setzt sich auch zwischen die Mycetocyten septenartig, jedoch nicht regel- 
maBig, fort. Diese Zellen werden von orangegelben Pigmentgranula erfiillt, die 
in gewohnlicher Beleuchtung, sowie im Phasenkontrast sehr stark lichtbrechend 
erscheinen. Je nach dem physiologischen Zustande des Tieres und der Symbionten 
sind die Zellen, wie ich immer wieder feststellen konnte, lebhafter oder schwicher 
gefarbt. Die Mycetocyten selbst besitzen einen groBen, chromatinreichen poly- 
ploiden Kern (Bucnner). Im Plasma der Mycetocyten liegen die von BUCHNER 
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beschriebenen ,,symbiontenfiihrenden Ballen schleimiger Natur‘. Bei jungen 
Tieren beobachtete ich deren 3—4 im Gegensatz zu 10—12, wie BUCHNER angibt. 
Die von ihm héher angegebene Zahl kann darauf zuriickzufiihren sein, daB die 
Ballen eigentlich lingliche, wurstartige Form besitzen und gewunden und ver- 
dreht in der Mycetocyte liegen, so daB bei einem Schnitt auf einer Ebene ver- 
schiedene Anschnitte desselben Ballen zu liegen kommen. (Ich méchte hier be- 
merken, da8 ich das Mehr an Gesehenem im Gegensatz zu fritheren Bearbeitern 
zum allergréBten Teil der Anwendung des Phasenkontrastverfahrens verdanke, 
das sich fiir Untersuchungen dieser Art als auBerordentlich wertvoll erwiesen hat. 
Gerade die Tatsache, daB ich zu Beginn meiner Arbeit noch gezwungen war, mit 
den bisher tiblichen Methoden der Mikroskopie zu arbeiten und erst etwas spater 
die Phako-Einrichtung zur Verfiigung gestellt bekam, vermittelte mir einen aus- 
gezeichneten Ma8stab zum Vergleich der Leistungsfahigkeit beider Systeme.) 

Die erwahnten Symbiontenballen ene. 

PIERANTONI, im Gegensatz zu BucHNER, mit 6? 

einer Membran umgeben. Ich konnte diese 

Membran selbst im: Phasenkontrast zwar nie 

sehen, aber nichtsdestoweniger die N eerie 

_keit ihres Vorhandenseins erkennen. Man 

kann die Ballen némlich durch einen Druck 

auf das Deckglas zum Platzen bringen, so daB 

die Symbionten nur nach einer bestimmten 

Richtung aus der Hiille austreten. Wenn aber 

ein Kérper platzen kann und in ihm ent- 

haltene Partikel nach einer bestimmten Rich- a oe yeti 
tung in einem eng begrenzten Strom austreten, weiblichen Larve. Ausstrich OsO,- 
wie es hier der Fall ist, so ist die Wahrschein- Dampl, ZENKER. ‘Kisenhamatoxylin. 
lichkeit des Vorhandenseins einer Membran 

wohl ziemlich groB. Dies sagt jedoch nichts tiber die Natur dieser Membran aus. 
Sie ist nach OsO,-Raucherung mit HerpENHaAINschem Hisenhamatoxilin farbbar 
und erscheint als zarte Lamelle im Ausstrich. Die von BucHNER wahrgenom- 
menen sekundaren Symbiontenverbinde innerhalb der primaren konnte ich nie 
finden. Zur Praparation verwendete ich die von REsvuR in seiner Veroffentlichung 
iiber die Protoplasmatik der Zikadensymbionten angegebene Glukose-Seewasser- 
Lésung, die sich als fiir diesen Zweck sehr geeignet erwies. 

Um den AnschluB an friihere Arbeiten anderer Autoren besser zu wahren, er- 
scheint es angebracht, zuerst die vor der Verwendung des Phasenkontrastverfahrens 
mit gewéhnlichen Farbemethoden erzielten Ergebnisse zu besprechen, 

Zur Bereitung von Ausstrichen hat sich folgende Methode bewahrt; Prapa- 
ration + Ausstrich in Resturschem Medium, OsQ,-Raucherung (Nachfixierung 
richtet sich nach den darzustellenden Einzelheiten) HerpENHAIN-Eisenhimatoxy- 
lin, Alc. abs., Xylol, Caedax. Die Praparate diirfen unter keinen Umstanden luft- 
trocken werdins da sonst jede Darstellung von Einzelheiten unméglich wird. Fir 
Ubersichtsbilder ist als Nachfixierung ZeNKERsches Gemisch sehr zu empfehlen. 


Die hierbei erhaltenen Bilder unterscheiden sich zum Teil von 
fritheren Darstellungen des Objekts (Abb. 1). Das Plasma der Sym- 
bionten ist meist homogen, manchmal finden sich stiirkere Granulationen 
und Schollenbildung. Nach ungeeigneter Vorbehandlung kénnen diese 
Erscheinungen ein Fixierungsprodukt darstellen. In anderen Fallen 
sind sie auf eine granulare oder schollige Plasmadegeneration zuriick- 
zufiihren, wie spatere Beobachtungen zeigen sollen.. 


Z. f. Morphologie, Bd. 41. 6 
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Im Polarisationsmikroskop erschienen die Symbionten véllig iso- 
trop im Gegensatz zu den Pigmentgranula des Hiillepithels, die teilweise 
Linksdrehung zeigten. Bei Farbungen lieB sich ein deutlicher Unter- 
schied der einzelnen Symbionten in ihrer Affinitaét zu sauren und basi- 
schen, wiBrigen Farblosungen feststellen, wenn nicht vorher mit Alkohol 
fixiert wurde. (Auch dieses Verhalten sollte spater seine natiirliche Er- 
klarung finden.) Da auch in der Form der Individuen regelmabige, 
immer wiederkehrende Verschiedenheiten auftreten, schien es interes- 
sant, den prozentualen Anteil der einzelnen Symbiontenformen i im Myce- 
tom wihrend der Wirtsentwicklung festzustellen. 


Abvtersstuten 


Abb. 2. Prozentualer Anteil der drei verschiedenen Formgruppen der Symbionten wahrend 
der Entwicklung von Pseudococcus citri. 1 Reproduktive Phase; 2 degenerative Phase; 
3 Degenerationsformen. 


Zu diesem Zweck wurden aus den Mycetomen von je 10 méglichst gleichalten 
Tieren Ausstriche hergestellt und mit Kristallviolett gefirbt. Aus jedem der 
70 Ausstriche wurden 5 Blickfelder mit allen Symbionten herausgezeichnet und 
die verschiedenen Formen ausgezahlt. Die mittleren Prozentwerte der sich er- 
gebenden drei groBen Hauptformgruppen wurden auf der Koordinate von Abb. 2 
aufgetragen, wahrend die Abszisse die verschiedenen Altersstufen angibt. Jahres- 
zeitliche Schwankungen in der Form der Symbionten, wie sie PIERANTONT und 
Watczucn beschrieben haben, fallen weg, da alle Versuche gleichzeitig gemacht 
wurden. Der relativ hohe Wert der Standardabweichung o! von 10—11% ergibt 
sich wahrscheinlich aus Konditionsverschiedenheiten der Tiere. (Sie wurden nach 
GroBe wnd Reifegrad ausgesucht, da die einzelnen Larvenstadien sehr schwer von- 
einander zu unterscheiden sind. 

Gruppe 1 stellt Larven kurz vor oder nach dem Schliipfen dar, Gruppe 2 solche 
von 0,6mm GréBe, Gruppe 3 Larven 0,8—1,0 mm gro8. Gruppe 4 Beginn der 
Ovarialentwicklung, Ovarien noch sehr klein, Tiere von 2—3 mm GréBe. Die Eier 
waren hier noch nicht infiziert. Gruppe 5: Hier sind teilweise schon infiziert, 2,5 
bis 3,5mm. Gruppe 6: Eireifung weitgehend abgeschlossen, Eiinfektion bei allen 
Hiern vollzogen. Gruppe 7: Tiere zu Beginn der Kokonbildung und kurz nach dem 
Beginn der Hiablage. 

Um groBerer Klarheit willen, méchte ich fiir die sich im Ausstrich ergebenden 
einzelnen Formgruppen schon jetzt Bezeichnungen einfiihren, deren Berechtigung 
spater noch bewiesen werden soll. (Dabei ist zu bemerken, da8 diese drei groBen 
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1¢ = Standardabweichung; n = Zahl der Kinzelabweichung fiir 0; x = Einzel- 
abweichung. 


Morphologische und physiologische Untersuchungen usw. 83 


Gruppen keinesfalls absolut scharf voneinander getrennt sind. FlieBende Uber- 
_gange sind vorhanden und der subjektive Fehler kann nur durch eine moglichst 
groBe Anzahl ausgezihlter Individuen kleingehalten werden.) 

Als reproduktive Phase wurden diejenigen Individuen zusammen- 
gefaBt, die im gefiirbten Praparat kleine oval-runde Formen zeigten 
oder sich deutlich in Teilung befanden, wobei sich meist von einem 
_langen, schlauchférmigen Teil ein wesentlich kiirzerer abtrennte. Als 
degenerative Phase sind die langen, verschieden stark aufgetriebenen 
Formen und die wurstartigen Gestalten bezeichnet. Ausnehmend grofe, 
rundliche, schlecht fairbbare (und meist granulierte) Gebilde werden als 
ausgesprochene Degenerationsformen aufgetaBt. 

Es zeigt sich, daB die reproduktive Phase der Symbionten ihre 
Maxima von der Hiinfektion (nachtraglich festgestellt, der Verfasser) 
bis zum Schlipfen und im ersten Larvenstadium sowie wiahrend der 
Dauer der Ovarialentwicklung hat. Der degenerative Anteil ist ent- 
sprechend umgekehrt gelagert. Es sei erwihnt, daB der groBe Um- 
schwung in beiden Kurven bei Nr. 3 zeitlich zusammenfallt mit dem 
SeBhaftwerden und der geregelten Nahrungsaufnahme der Symbionten. 
Die Degenerationsformen steigen nach Abschlu8 der Eientwicklung im 
_mitterlichen K6rper schlagartig an. Dieses Verhalten der einzelnen 
Formgruppen, sowie die Berechtigung ihrer Bezeichnung wird dann 
klar werden, wenn von der Physiologie der Symbionten die Rede sein 
wird. Hiniges Licht in diese Verhaltnisse bringen die Beobachtungen 
im Phasenkontrastmikroskop. 


1. Beobachtungen im Phasenkontrastmikroskop. 

Bereits bei Vitalfairbungsversuchen fiel es auf, dai die Symbionten 
nicht immer als Schlaéuche erschienen. Ich dachte damals an ein Platzen 
der Symbiontenmembran und ein teilweises Austreten des Protoplas- 
mas. DaB diese Ansicht falsch war, lehrte schon das erste Praparat, das 
ich im Phasenkontrast beobachten konnte. Eine Vorstellung davon 
gibt Abb. 3a und b: eine Zeichnung und eine Mikroaufnahme von nor- 
malen Mycetominsassen einer jungen Larve im Juni 1950, wie sie sich 
im Phasenkontrast darstellen. 

In einem solchen Praparat herrscht ein unglaubliches Durchein- 
ander von Formen, die auf den ersten Blick véllig uneinheitlich und vor 
allem unverstindlich erscheinen. Von kleinen, kompakt erscheinenden 
Kugeln und Ellipsoiden von etwa 2—3 Durchmesser tiber semmel- 
und halbmondférmige Formen in allen Zwischengr6Ben bis zu riesigen 
‘aufgeblihten Ballonen (12—15 4 ©) trifft man alle Ubergiinge. Findet 
man nun noch grdfere, nicht in einen dunkleren und einen helleren 
Teil getrennte, sondern gleichmaBig blasse Individuen dazwischen, so 
hat man alle Symbiontentypen des Mycetoms vor sich. 
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Genau dieselbe Vielfalt herrscht wahrend der ganzen Entwicklung 
auch in einzelnen Symbiontenballen, wovon man sich beim Beobachten 


Abb. 3a u. b. Symbiontenformen aus dem Mycetom einer weiblichen Larye von Pseudo- 
coccus citri. a Quetschpraparat. Phasenkontrast nach dem Leben. b Mikrophotographie. 
(Phasenkontrast nach dem Leben etwa 1600 x). 


eines solchen Paketes wahrend des Platzens und des Symbionten- 
austritts iiberzeugen kann. Eine Ausnahme bilden die zur Eiinfek- 
tion bestimmten Symbiontenverbinde 
(Abb. 4). 


Beschreiben lassen sich die einzelnen 
Formen nur schwer. Ihre wesentlichen Merk- 
male sind jedoch aus den Abb.3a und b und 
Abb. 4 zu entnehmen. Sie zeigen alle mehr 
oder weniger groBe Ahnlichkeit mit den von 
BucuNER beschriebenen Infektionsformen. 
Innerhalb der kugeligen Hiille erscheint 
der phasenoptisch dichtere Anteil immer 
vollig homogen. Das gleiche gilt fiir den 
hellen Anteil. Der dunkle Anteil (der sich bei 
spateren Versuchen, die noch zu erértern sein 
werden, als Protoplast erwies) erscheint bald 
als in dem oder um den ,,Ballon“ aufge- 
wickelter, verschieden langer Schlauch, bald 
als dunkle Halbkugel im Gegensatz zu einer 
hellen; bald bietet sich das Bild von zwei pol- 
stiindigen Kalotten und andere Erscheinungen 
mehr. 


. 
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Abb. 4. Infektionsformen der Sym- 


bionten aus dem Mycetom eines adul- So schwierig es anfangs erschien, 
ten Weibchens von Pseudococcus citri. . . 
: o 
Mikrophotographie. (Phasenkontrast one Meters tik Formtendenz oder 
nach dem Leben etwa 1600 x.) einen Ansatz zu einer cyclischen Reihe 


in der Vielfalt der Erscheinungen zu 
finden, so selbstverstiindlich ergaben sich diese Gesichtspunkte aus 
den Versuchsanordnungen, die getroffen wurden um das Formproblem 
der symbiontischen Organismen unter experimentell veriinderten 
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Bedingungen zu studieren. AuBerdem zeitigten gerade diese Experi- 
mente einige interessante Nebenergebnisse, die ihre Darstellung be- 
rechtigt erscheinen lassen. 


2. Morphologische Verainderungen der Symbionten unter verdnderten 
Umweltsbedingungen. 


Das Ziel meiner Bemiihungen war eigentlich, die Symbionten aus dem Gleich- 
_ gewicht Wirt — Mikroorganismus véllig auszuschalten in der Annahme, daB das 
Verhalten symbiontenfreier Tiere tieferen Einblick in das Symbiosegleichgewicht 
gewahren wiirde. (Uberraschenderweise ist der Weg, der zu diesem Ziel fiihrte, 
so interessant geworden, daB die folgerichtig aus der Physiologie der Symbionten 
sich ergebenden Ereignisse beinahe enttéuschten, als das Ziel erreicht war. Die 


Behandlung dieser physiolo- 
gischen Fragen muB8 allerdings q) © —) 


jetzt noch etwas zuriickgestellt 8) § 
werden.) o) 3 " @ 


Um eine bessere Vergleichs- en 


moglichkeit zu geben, sei no a 
8S 8 Big ch Abb. 5a u. b. Wachstum und Witt reba der 


einmal auf die Abb. 3 und 4 ver- Symbionten von Pseudococcus citri. (Phasenkontrast 
wiesen. Sie zeigen Mycetom- nach dem Leben.) 


bewohner eines normalen Weib- 
chens vor der Eiablage waihrend der Sommermonate. Um die jahreszeitlichen 
Formschwankungen auszuschalten, wurden alle Versuche mit Kontrollen durch- 
gefiihrt, und zwar wahrend der Monate Juli, August und September 1950. Da die 
Kontrollbilder nicht vom normalen Habitus abwichen, sind sie aus Raumersparnis- 
griinden nicht beigefiigt. Von Wichtigkeit waren dabei nicht nur absolute Ande- 
rungen im Formbild der Symbionten, sondern auch Verschiebungen im Gesamtbild 
durch eine Anderung der Verhaltniszahlen der verschiedenen Gestalten zueinander. 
Bei lingerer Betrachtung der Bilder noch lebender Symbionten im 
Phasenkontrastmikroskop fallt auf, dap sich alle Formen zwanglos inein- 
ander iiberfiihren lassen und trotz des vorhandenen Pleomorphismus einen 
prinzipiell gleichen Aufbau zeigen: Kin phasenoptisch dichter, proto- 
plasmatischer Anteil, sowie ein im Phasenkontrast blasser Anteil, 
deren Gestalts- und Volumenverhiltnisse zueinander durchaus ver- 
schieden sein kénnen, erscheinen von einer sehr zarten, gemeinsamen 
Membran umgeben. Diese kugeligen Gebilde sind von unterschied- 
licher GroBe. Auffillig ist, daB der plasmatische Anteil bei den kleinsten 
Formen stark im Vordergrund steht, waihrend bei den Riesenformen 
der phaseninaktive blassé Teil dominiert. Dieser fehlt bei einigen sehr 
kleinen Kugeln (die man im Mycetom eines normalen Tieres immer, 
aber in geringerer Anzahl findet), wahrend bei extrem grofen Indi- 
viduen (etwa 20 im Durchmesser) kein phasendichter Plasmaanteil 
mehr vorhanden ist; sie wirken blasig. Verzichtet man, ausgehend von 
der Gleichformigkeit. der Infektionsstadien, die BucHNER auch mit den 
bisher iiblichen Methoden richtig sah und wiedergab, auf die Annahme 
verschiedener, voneinander unabhangiger Symbiontentypen im Mycetom 
von Pseudococcus citri, so ergeben sich die einzelnen Erscheinungsformen 
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als Glieder eines einheitlichen Wachstumsvorganges bzw. einer gene- 
tischen Reihe. Da nach allgemeiner Auffassung das Wachstum von 
kleiner nach gréfer verlauft, wire hier der rein plasmatische Anteil der 


primiire, wahrend sich der nichtplasmatische als der sekundér von 


ersterem gebildete erweisen wirde. Da8 dies tatsichlich der Fall ist, 
werden spatere Bilder noch klarer zeigen. Eine solche Wachstums- 
reihe ist in Abb. 5 dargestellt. Die genetischen Zusammenhange er- 
scheinen auf den ersten Blick sehr unklar, obwohl an ihrem Vorhanden- 
sein nicht zu zweifeln ist. Ein Versuch, der den gleichzeitigen KinfluB 
von Hunger und Kalte klaren sollte, brachte ee in die oben erwahnten 
Fragen. 


3. Methode der Untersuchungen bei Einwirkung von Kalte und Hunger 
_ auf die Wirtstiere. 


Beim Abnehmen dér festsitzenden Altlarven und Imagines von der Futter- 
pflanze (Opuntia) ist darauf zu achten, daB die sehr zarten Saugwerkzeuge nicht 
abgerissen werden. Man kann die Tiere durch HeiBluft-Strahl oder Tabakrauch 
dazu veranlassen, sich selbstandig von der Pflanze zu lésen. Daraufhin sind sie 
leicht abzunehmen. Die Lause wurden zu je 5 Stiick in Pyrex-Rodhrchen von 5 cm* 
Volumen gesetzt. Die Réhrchen waren mit Wattepfropfen verschlossen. Von 
50 Exemplaren iiberlebten nur 28 12 Tage Hunger bei + 5°C. Die Ergebnisse 
bei iiberlebenden Tieren waren in allen Altersstufen gleich. 

Abb. 6 zeigt die Symbionten einer Larve nach 8 Tagen Hunger bei 
59°C. Die kugeligen Formen sind unterdriickt aber noch vorhanden, 
wahrend schlauchartige oder ovale Organismen in der Mehrzahl sind. 
Sehr schon laéBt sich hier die Bildung des nichtplasmatischen Anteils 
verfolgen. Er enthillt sich — auf Grund des verlangsamten Stoff- 
wechsels hier deutlicher als bei normalen Tieren — als (im Einzelfall 
verschieden stark) hypertrophierte Vakuole. Die Ausgangsform ist 
durchweg ein ovales Gebilde von 2—4 yu Liinge und 1,5—3 yu Dicke. 
Je nach dem Ort des Auftretens der primaren Vakuolen, und je nach 
dem Grade ihres Wachstums, erhilt das Individuum eine mehr typische 
oder mehr atypische Gestalt, wobei unter ,,typisch‘‘ die Schlauchform 
verstanden wird. 

Wie die Bilder zeigen, kénnen Teilungen sowohl im vakuolisierten als auch im 
nichtvakuolisierten Zustande auftreten (Abb. 5a und 6). Die Teilungsstadien bei 
Abb. 6 wurden aus verschiedenen Praparaten gezeichnet, da sie bei dieser Behand- 
lung sehr selten waren. Wurden die iiberlebenden Tiere wieder in normale Verhalt- 
nisse (Versuch lief vom 1.—14.7. 50), d.h.an die im Laboratorium stehende Opuntie, 
iibertragen, so hatten sie nach 14 Tagen ihren gesamten normalen Symbionten- 
bestand regeneriert, wobei Degenecrationsformen sehr stark vertreten waren. 

Durch diese Ergebnisse angeregt, begann ich bei Tieren unter Nor- 
malbedingungen in der gleichen Richtung nach Teilungsstadien zu 
suchen. Dabei stellte ich fest, daB zwar sehr selten, aber bei geniigender 
Geduld mit Sicherheit, ahnliche Formen zu finden waren, wie sie in 
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Abb. 6 bei a dargestellt sind. Weitaus haufiger wird hier ein anderer Tei- 
lungsweg beschritten. Es schniirt sich namlich von solchen Symbionten, 
wie Abb. 5b, «, veranschaulicht, der vakuolenfreie Teil des Proto- 
plasten ab. Wie diese unvollkommene Kugelbildung durch entspre- 
chendes Vakuolenwachs- 
tum entsteht, ist ja ohne 
_weiteres vorstellbar. 
Dieselben Bilder sind 
mit Sicherheit auch in 
nach HEIDENHAIN ge- 
fairbtenPraiparatennach- _ % © 6) 
weisbar. Da hier die : 70 
Symbiontenhiille: meist Abb. 6. Kalte- und Hungerformen der Symbionten von 
i c Pseudococcus citri. (Phasenkontrast nach dem Leben.) 
platzt, die eigentliche 
Protoplastenmembran aber erhalten bleibt, stellen sich diese Formen 
als verschieden (bis zu 100) lange Schliéuche dar, die in Teilung 
begriffen sind, wobei ein Teil wesentlich kirzer ist. Ein kleineres 
derartiges Individuum ist in Abb. 1 ab- 
gebildet. 

In den, ihren normalen Symbionten- 
bestand regenerierenden, Kaltetieren war 
in mehreren Fallen besonders schon die 
Bildung der degenerativen Stadien zu ver- 
folgen. Sie beginnt meist bei Formen, die 
als groBe Kugeln auffallen, mit der Quel- 
lung des inihnen aufgerollten Protoplasten. 
Das Plasma wird allmiahlich granular, 
dann schollig. Inzwischen hat der Pro- 9) 
toplast die ganze Vakuole ausgefiillt, : _ 
verliert stark an Phasenaktivitat und wird Oy 
Jangeam vellig helt uae phaspnontiaehiho: Abb. 7au.b. BP Auralt gitat 
mogen, so da8 nur mehr die Membran als Ger Symbionten von Pseudococcus 
schwacher aber deutlich erkennbarer Um- eee. Aen We aAL phen 
riB zu sehen ist. Bis zu diesem Stadium kontrast nach dem Leben.) 
ist ein Durchmesser von etwa 12—15 yu 
erreicht. Wird der Durchmesser noch vergréBert, so lost sich die Mem. 
bran anscheinend auf. Dieses Nebeneinander von Formen, das man. bei 
der Priparation eines Mycetoms gleichzeitig findet, geht annadhernd 
parallel mit den zeitlich aufeinanderfolgenden, im hangenden Tropfen 
beobachtbaren Degenerationsstufen. Bei einer Temperatur von 20°C 
dauert es etwa 35 Std, bis, ausgehend von einem vdllig kugligen Indi- 
viduum von ~ 8 w Durchmesser, die letzte homogene und gequollene 
Form erreicht ist. — Die entsprechenden Bilder zeigt die Abb. 7. 
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Als im Verlauf von Herbst und Winter 1950/51 die Durchschnitts- 
temperatur im Laboratorium absank, wandelten sich die Symbionten- 
formen ganz im Sinne des Hunger-Kalteversuches, bis auf die Tatsache, 
daB die Zahl der grofen kugeligen Organismen zwar im Verhaltnis zu 
kurzen, ovalen Formen und immer noch kurzen Schlauchen mit Va- 
kuolen reduziert wurde, aber solche immer vorhanden waren, wahrend 
sie im Kilteversuch nach 12 Tagen vollig fehlten. 


Die bisher geschilderten, die Symbiontenmorphologie betreffenden Ergebnisse 
erlautert Abb. 2. Sie geben zugleich eine Vergleichsmoglichkeit zu den Angaben 
anderer Autoren. Als Erklarung zu Abb. 2 sei noch folgendes gesagt: Alle kleinen, 
ovalen Organismen, sowie alle solchen, die deutlich Teilungsstadien darstellen 
(also auch lange Schlauche, die, wie schon beschrieben, Teilungsvorgange auf- 
wiesen) wurden als reproduktive Phase zusammengefaBt. Die sich in gewohn- 
lichen Ausstrichen wurstfoérmig darstellenden Typen sowie lange Schlauche ohne 
Teilung sind als degenerative Phase bezeichnet. (Die wurstférmigen Symbionten 
hat auch WatozucH im Ausstrich gesehen. Ebenso richtig ist ihre Angabe, daB 
sich die wieder homogen gewordenen gequollenen Riesendegenerationsformen im 
Ausstrich nicht darstellen lassen. Dageger sind frithe Quellungsstadien, solange 
der Protoplast granular oder schollig erscheint, noch zu sehen. Sie erscheinen als 
groBe Gebilde meist annahernd runder Form, sind deutlich von anderen zu unter- 
scheiden und wurden in Abb. 2 als typische Degenerationsformien bezeichnet.) 

Die Bezeichnungen in der Literatur (BUCHNER, PIERANTONI, WALCZUCH u. a.), 
die die Symbionten als ,,schlauchformig, langlich, rundlich, wurstférmig“ be- 
schreiben, sind offenbar auf Darstellungen verzerrter Bilder zuriickzufiihren, die 
leicht durch nicht optimale Ausstrich- und Fixierungsmethoden entstehen. Bei 
OsO,-Raucherung und HrerEnnatn-Farbung lassen sich die Vakuolengrenzmem- 
branen bei relativ jungen Formen sehr wohl darstellen (Abb. 1). Zu erwahnen ist, 
daB Waxczucn (1932) die Symbionten einer nicht niher beschriebenen Pseudo- 
coccus-Art (wahrscheinlich war es Pseudococcus citri), vollig tibereinstimmend mit 
den von mir im Phasenkontrast erhaltenen Bildern, nach dem Leben gezeichnet 
hat. — Die von BucuneR beschriebenen ,,Rosetten‘‘ konnte ich nie, weder im 
Leben noch nach Fixierung, finden. Dagegen sieht man die, auch von BUCHNER 
erwahnten, Knospungen gelegentlich auftreten, meist an gréBeren aber noch nicht 
degenerativen Ballonformen, deren Protoplast einen kleinen Auswuchs bildet, 
welcher abgeschniirt wird und ein neues Individuum liefert. — BucHNER gibt an, 
da8 das Plasma der normalen Symbiontenformen in der Medianlinie granular ist. 
Eine solche Granulation ist, wenn vorhanden, im Phasenkontrast nicht wahr- 
nehmbar. Auch auf Ausstrichen konnte ich sie nicht sehen. Ebenso fehlten in 
meinen Praparaten die an beiden Enden spitz auslaufenden Formen, die PIERAN- 
TONI beschrieben hat. 

WauczucH bemerkt, da in den Mycetomen von Larven und jungen Imagines 
die langlichen Symbiontentypen die Regel darstellen. Nach meinen Erfahrungen 
_ ist diese Angabe nur fiir die Larven richtig, die sich kurz vor dem Festsetzen und 
damit unmittelbar vor einer geregelten Nahrungsaufnahme befinden (s. Abb. 2). 
Da jedoch, wie sich bei den folgenden Versuchen noch zeigen wird, die Symbionten 
Veranderungen in den Umweltsbedingungen sehr leicht und schnell beantworten, 
ist es méglich, da’ bei den Watczucuschen Untersuchungen solche veranderten 
Bedingungen vorlagen. Auch die Angaben PreraNntonis und Wawczucus tiber 
den jahreszeitlichen Formwandel sind nicht vollig mit meinen Ergebnissen in Ein- 
klang zu bringen. Hierfiir ist, wie Bucuner (1940) zum Ausdruck bringt, wohl 
der Unterschied in den verschiedenen AuSenverhiltnissen begriindet. Da bei meinen 
Untersuchungen im Winter die Formen im allgemeinen kleiner, mehr schlauchférmig, 
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weil vakuolenarmer waren (trotzdem waren auch Riesenballonformen vorhanden), 
traten die Unterschiede nicht so typisch in Erscheinung. Eine Veraénderung des 
Symbiontengehaltes in bezug auf die reproduktive und degenerative Phase lieB sich 
nicht feststellen. 


(Rechnet man in Abb. 2 die diesbeziiglichen Durchschnittswerte samtlicher 
Altersklassen aus, so ergibt sich ein Verhaltnis Reproduktion : Degeneration = 
53,3: 46,7%. Diese Zahl entspricht durchaus der langsamen Vermehrung der 
Symbionten im Mycetom.) 


4. Morphologische Vergleiche mit anderen Symbionten. 

Hier sei ein kurzer Vergleich der Formbilder der Pseudococcus citri- 
Symbionten mit den von W. CarTER und H. J. Miu bei Pseudo- 
coccus brevipes CKL. bzw. 
bei verschiedenen Fulgoro- 
iden-Symbionten geschilder- 
ten Formen angefiigt (Abb. 8 
bis 10). aa 

CaRTER (1985) beschreibt 
die ,,common Symbionts‘ 
des disymbiontischen Pseu- 
dococcus, brevipes wie folgt: 

,,.In this figure the bizarre, 
polymorphic common Sym- 
biont is seen enclosed in the 


smeared mycetocytes or Abb. 8a—c. a-Symbionten von Fulgora europaea 


< ‘ L. (mach dem Leben). a Aus dem weiblichen, b aus 
freed from them in the igs dem méannlichen Mycetom; c Infektionsformen. 


cess of smearing. Some in- (Nach H. J. Mitier 1940.) 
dividuals are budded after 

the manner of yeasts; (vgl. Abb. 3a und 5b, d. Verf.) others show extreme 
vacuolation, sometimes to the extent of leaving only a thin line at the peri- 
phery .... The erratic incidence of these vacuolated forms suggests that 
they are a phase in the life-cycle of the common Symbiont.‘‘ — Meine 
Beobachtungen an Pseudococcus citri bestatigen die Auffassung CARTERS, 
die die Ballonform als durch Vakuolenhypertrophie entstanden erklart. 


Besonders interessant sind in dieser Hinsicht H. J. Mttiers Beschreibungen 
der a-Symbionten von Fulgora europaea L. und der aus den b- und Rectalorganen 
von Cixius nervosus L. stammenden Organismen (Abb. 8, 9a und b). Hier legt die 
Formiibereinstimmung mit den Pseudococcus-Symbionten die Vermutung nahe, 
daB es sich entweder um primar nahe verwandte oder um verschiedene, durch 
grundsatzlich gleiche physiologische Gegebenheiten zu ahnlichen Involutions- 
formen gedrangte Mikroorganismen handelt. Es kénnen auch beide Annahmen 
zutreffen. (Die von Mi@LurR gezeichnete teilweise Abhebung des Protoplasten 
von der Membran kann auf ein ungeeignetes Prapariermedium zuriickzufiihren 
sein [s. Abb. 8!]) 

' Den gleichen Typ des a-Symbionten bei Centrotus cornutus L. geben die Bilder 
von A. Rav (1943) wieder. Die Formen vor und nach dem Platzen der Membran 
stimmen auch hier voéllig mit den Verhiltnissen bei Pseudococcus citri tiberein 
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(s. Abb. 9c). Rau schreibt wortlich: ,,In den groBen Syneytien des a-Organteils 
finden wir wieder die bekannten a-Schlauche mit ihrem dichten, homogenen 
Plasma, das frei von Einschliissen oder Vakuoien ist. Bei Lebenduntersuchung 
ist festzustellen, daB die einzelnen Schlauche U-formig gebogen oder spiralig auf- 
gerollt in einer kugeligen Hiille liegen.“ 

Vielleicht ist der in den angefiihrten Arbeiten geschilderte Sym- 
biont der typische Vertreter einer vor der phylogenetischen Aufspaltung 
der Homopteren erworbenen Symbiose. Dagegen scheint der Befund 

, zu sprechen, da zum 
Teil selbst innerhalb der- 
selben Gattung (Pseudo- 
coccus citri, Pseudococcus 
adonidum) die Morpho- 
logie der Symbionten ver- 
schieden ist. (Hier konnte 
es sich vielleicht um se- 
kundare Rickbildungen 
handeln ?) 


Abb. 9a—e. Abb. 10. 


Abb. 9a—c. Verschiedene Symbiontentypen von Zikaden. (Nach dem Leben.) a Rectal- 
symbionten von Cixius nervosus L.; b b-Symbionten yon Cixius nervosus L.; ¢ a-Sym- 
bionten von Centrotus cornutus L. (a, b nach H. J. MULLER 1940; e¢ nach A. Rav 1943.) 


Abb. 10. a-Symbionten von Pseudococcus brevipes CKL. Ausstrich fixiert und gefarbt. 
(Nach einer Mikrophotographie yon CARTER [1935] Taf. II, Abb. 4; Taf. ITI, Abb. 5 
umgezeichnet.) 


Sowohl die eben dargestellte Annahme, als auch die weiter oben geauBerte 
Vermutung der durch gleiche Bedingungen entstandenen gleichen Involutions- 
formen wird sehr in Frage gestellt durch die Untersuchungsergebnisse bei Ory- 
zaephilus surinamensis, dessen Symbionten ich ebenfalls im Phasenkontrast beob- 
achten konnte. Auch sie zeigen die typische Gestalt des ,,a-Symbionten“, d. h. den 
von einer kugeligen Hiille umgebenen, in diesem Falle allerdings etwas kurzen Proto- 
plasten, der noch stark an die regulire Bakteriengestalt erinnert. Verwandtschaft- 
liche Beziehungen schalten hier ja bestimmt aus. Auch eine ahnliche ernahrungs- 
physiologische Lage der Symbionten eines Vorratsschadlings und eines pflanzensaft- 
saugenden Insekts kann wohl kaum angenommen werden. Dementsprechend miissen 
die Griinde fiir die Ahnlichkeit der Symbiontenform wahrscheinlich auf einer 
allgemein-umfassenderen Ebene als der ernahrungsphysiologischen liegen. 


‘Meine Beobachtungsergebnisse bei Oryzaephilus-Symbionten berechtigen 
natiirlich nicht zu dem SchluB, daB es sich bei den Symbionten tatsachlich um 
a-Symbionten handelte, es soll lediglich auf die Ahnlichkeit mit denselben hin- 
gewiesen werden. 
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Es ist schwer zu entscheiden, ob durch Milieudnderungen, die Wirt — 
Gast als Hinheit erfahren, die Symbionten direkt beeinfluBt werden, 
oder ob die Wirkung durch eine Anderung des Wirtsstoffwechsels er- 
folgt. Beim Formenwechsel.zu Beginn der geregelten Nahrungsauf- 
nahme, sowie nach der Eiinfektion muB eine in diesem Sinne , endogene“‘ 
_Ursache wirken, da AuBenverinderungen nicht stattfinden. — (Wenn 
in Zukunft von endo- und exogenen Ursachen des Formwandels die 
Rede sein wird, so nur um einer klaren Ausdrucksweise willen. Wie diese 
termini technici verstanden sein wollen, ist oben dargestellt worden.) 

Die folgenden Versuche sollten in dieser Hinsicht zur Aufklaérung 
des symbiontischen Gleichgewichts beitragen. 


5. Anderungen im Habitus der Symbionten nach dem Tod des Wirtes. 

Der Tod dirfte wohl der tiefgreifendste Stoffwechselumschwung 
sein, der als endogener Faktor auf die Symbionten einwirken kann. Die 
Versuchsergebnisse waren bei den verschiedenen Altersstufen védllig 
einheitlich. 

Zur Methode. Die Versuchsobjekte wurden in sterilisierten Petrischalen auf 
feuchtem FlieBpapier dekapitiert und in gegebenen Zeitabstinden untersucht. 
Trotz dieser VorsichtsmaBnahme wurden noch in vielen Fallen die toten Exem- 
plare von Pseudococcus von Schimmelpilzen, hauptsachlich Aspergillus niger, 
tiberwuchert. Man mu8 damit rechnen, daB die Halfte der verwendeten Individuen 

-dadurch fiir eine Untersuchung unbrauchbar wird. Die Tiere wurden nach dem 
T6ten bei 22°C und 100% Hydratur gehalten. 

Die erste Erscheinung, die etwa 6—12 Std. nach dem Tod auftritt, 
ist das Ausbleichen der Hiillzellen des Mycetoms. Die Farbstoffkornchen 
werden dabei aufgelést und der Farbstoff verschwindet. Sonst ist das 
Mycetom morphologisch noch véllig normal, auch die Symbionten 

haben ihr typisches Geprage noch beibehalten. 

24 Std. nach dem Tod ist das Mycetom bereits in Lyse begriffen. Das 
Hiillepithel ist groBteils aufgelést, die Mycetocyten sind teilweise degene- 
riert und die Symbiontenballen liegen ohne festen Halt an ihrem ur- 
spriinglichen Ort. Ein Austritt in die Lymphe erfolgt hier noch nicht. 
Inzwischen haben auch die Symbionten ihre Form abgeandert. Mehr 
und mehr sind solche Bilder-zu sehen, wie sie in Abb. lla gezeigt sind. 

Das Charakteristikum aller Formen ist dabei die Tendenz zur Va- 
kuolenvergroBerung und -vermehrung und zur atypischen Vakuolen- 
bildung (durch Entmischung?), wobei in jungen Formen der Proto- 
plast nicht mehr als Schlauch spiralig aufgewunden ist, sondern in zwei 
getrennten Partien an den Polen der Vakuole erscheint (Degeneration 
der jugendlichen Typen) (Abb. Ila). 

Die Degenerationsformen beginnen nun zuzunehmen. Nach 48 Std. 
sind die Symbiontenballen teilweise in die Lymphe der Laus 
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ausgetreten. Vom Mycetom sind meist nur mehr die Tracheenver- 
zweigungen ubrig geblieben. 

Auch die Mycetocyten sind lytischen Erscheinungen anheimgefallen, 
die Ballen fangen an, sich aufzulésen und die einzelnen Symbionten in 
die Lymphe zu entlassen, wo diese sehr schnell degenerieren. Immerhin 
sind noch nach 55 Std. normal aussehende Formen in der K6rperfliissig- 
keit vorhanden, wenn auch weitaus in der Minderzahl (Abb. 11b). 

Eigenartig sind die inner- 


ry © 6) © halb der Membran frei 


flottierenden Granula 


ot Ow welche, in Ein- oder 
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nicht immer vorhanden, 


im Phasenkontrast sehr 
sw) O ant % dunkel erscheinen. Eben- 
TOL so merkwiirdig sehen die 


RO» Sp in Abb. 11b  wiederge- : 


gebenen Symbionten- 
O Gre) paare aus, die man fast 
ausschlieBlich als noch 
q. co @ «a normal strukturierte Ge- 


stalten antrifft. 


Abb. 1la—c. Degenerationsformen der Symbionten von Nach 96 Std. endlich 


Pseudococcus citri. a 24 Std. nach dem Tod des Wirtes; jst von normalen und 
b 55 Std. nach dem Tod des Wirtes; c nach dem Tod des 5 
Wirtes durch HCN. (Phasenkontrast nach dem Leben.) Gegenerierten Formen 


nichts mehr zu_ sehen. 
Es treten vereinzelte Bakterien auf, bei denen es sich aber um Mikro- 
organismen aus der Darmflora oder um Infektionen von au8en handeln 
diirfte. Hin Auswachsen der Symbionten oder eine Veriinderung in der 
Richtung eines Zuriickschlagens in die Wildform konnte ich nie be- 
obachten, 

Eis ergibt sich hieraus, dap unter den angegebenen Bedingungen nach 
dem Tod des Wirtes auch die Symbionten degenerativen Prozessen unter- 
liegen. 

Wurden die Tiere mit HCN vergiftet, so traten im wesentlichen dieselben Er- 
scheinungen auf. Der einzige Unterschied bestand darin, daB vor der Degeneration 


zahlreiche sekundare Vakuolen im Protoplasten auftraten (Abb. llc). Der weitere 
Degenerationsvorgang verlief entsprechend dem vorhergehenden Versuch. 


6. Beeinflussung der Symbionten durch Hunger des Wirtes 
und erhéhte AuBentemperatur. 
a) Hungerversuche. 


Methode. Die Versuchstiere wurden in der oben beschriebenen Weise von der 
Pflanze abgenommen und unter dem Binokular auf sichtbare Schadigungen hin 
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untersucht. Die nicht geschidigten Tiere wurden in Petrischalen entweder trocken 
oder auf Filterpapier gehalten, das mit Aqua dest. befeuchtet war. Die Schalen 
standen, um andere Umweltseinfliisse weitestméglich auszuschalten, mit den 
Kontrollen an der Opuntie zusammen, an einem Ort bei durchschnittlich 25° C 
und 75—80% Hydratur. Zu den Experimenten wurden nur solche Individuen ver- 
wendet, die sich schon festgesetzt hatten und damit Vergleichsméglichkeiten mit 
der Kontrolle boten. 

Die Ergebnisse waren von Anfang an iiberraschend. 45 Tiere einer 
Versuchsreihe von insgesamt 50 Pseudococcus citri-Weibchen verschie- 
denen Alters (in trockenen Schalen) begannen namlich nach 48 Std. 
ohne Ricksicht auf die Entwicklungsstufe mit der Kokonbildung und 
_Eiablage. 27 der 45 Tiere (Larvenstadien) hauteten sich 24 Std. zuvor. 

Junge Larven legten unter Umstanden nur 5 Kier ab, wihrend adulte 
Weibchen eine Eizahl von 100—400 erreichten, je nach GroBe des Mutter- 
tieres. Die Eier entwickelten sich normal, die jungen Larven schliipften 

nach 8 Tagen, wie dies auch unter normalen Bedingungen an der Pflanze 

der Fall ist. (Diese Eiablage kann nicht das Resultat eines Zufalls 
sein, da die Versuche bei 6fterer Wiederholung stets dasselbe Ergebnis 
zeigten. Die Kontrollen, die isoliert an einer kleinen Opuntie safen, 
legten niemals innerhalb der angegebenen Zeit Hier ab.) 

Die Symbionten der Muttertiere verhielten sich dabei in der schon beschrie- 
benen Weise wie nach einer normalen Kiablage, bis auf ein Seltenerwerden der 
Ballonformen. (An ihre Stelle traten ganz charakteristische Formen [Abb. 12 
und 13]. Aber auch hier trat die Degeneration in typischer Weise ein.) Diese Form- 
anderung macht sich selbst bei sehr jungen Larven bemerkbar, die noch nicht 
imstande sind, Kier zu produzieren. 

(Die experimentell ausgeléste Neotenie, die hier vorliegt, erscheint nicht auBer- 
gewoéhnlich, wenn man weibB, daB Neotenie bei Cocciden auch unter natiirlichen 
Bedingungen vorkommt [BORNER 1910].) 

Es lag nahe, die Faktoren zu studieren, die unter den gegebenen Be- 
‘dingungen die Hiablage beschleunigten oder verzdgerten. Das Ergebnis 
dieser Versuche kann allgemein so ausgedriickt werden: Die Hiablage 
wird einerseits beschleunigt durch eine Senkung der Luftfeuchtigkeit 

bei gleichbleibender Temperatur und durch eine Erhéhung der Tem- 
peratur bei gleichbleibender Feuchtigkeit — allgemein also durch eine 
Erniedrigung der Hydratur —, andererseits durch Nahrungsentzug bet 
gleichbleibender Hydratur. Diese Befunde deuten darauf hin, da® der 
Wasserentzug der eigentlich wirksame Faktor des Hungers ist. (Diese 
Angaben gelten natiirlich nur innerhalb eines gewissen optimalen Be- 
reiches. So beobachtete ich, daB im groBen Gewachshaus des Botani- 
schen Gartens in Miinchen, wo bei 100% Hydratur eine Temperatur 
von ungefihr 25°C herrscht, die Pseudococcus-Weibchen bis zu 7mm 
lang werden [an Opuntia etwas linger als an Passiflora!], bis sie unter 
natiirlichen Bedingungen mit der Eiablage beginnen, wihrend im Labo- 
ratorium [20—25°C, 75—80% Hydratur] die Tiere schon mit einer 
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GréBe von ungefaéhr 4,5—5 mm die Eier ablegten. Diese Verschiebung 
bleibt jedoch innerhalb der in beiden Fallen auftretenden Variations- 


breite.) 

Nachfolgende Tabelle 1 gibt die Zeiten vom Beginn der Hungerperiode bis zur 
Eiablage bei bestimmter Temperatur und relativer Feuchtigkeit an. Parallelver- 
suche zeigten, da das Alter der Tiere nicht von Bedeutung ist, wenn es sich nicht 
um sehr junge, noch nicht festsitzende Larven oder alte Weibchen kurz vor der 
Hiablage handelt. 

Zu jedem Versuch wurden 10 Larven von 3mm Lange beniitzt. Die Larven 
waren in einem Pyrex-Rohrchen untergebracht, das mit einem Wattebausch ab- 

gedichtet in einem luftdicht 


verschlossenen Reagenzglas 

sabes steckte. Am Boden des 

Relative Rae 8 ou Reagenzglases befand sich 

Grad c:| Feuchtis: Beast em ech Ria ee eine mit destilliertem Was- 

oe der Hiablage : ser, (bei 100%. Tiydeate 

—_ tin | oder eltier entaprechencass: 

5 100 keine Hiablage gestellten NaCl-Lésung (fiir 

5 70 keine Eiablage niedrigere Hydraturwerte) 

15 100 keine Eiablage getrankte Filterpapierrolle. 

15 70 168— keine Hiablage (7 Tiere) Die Versuche ergaben 

a ae ne sii Optimum bei 28° Cc und 

25 100 4872 70% relative Feuchtigkeit. 

25 70 hochoeas4s Bei 40°C trat keine Hiab- 
28 100 72 lage mehr ein. 

28 70 36—48 Bei Einwirkung hoéherer 

38 100 96— keine (5 Tiere) Temperaturen zeigten sich 

: a fly ro oy keine) auBerdem Veranderungen 

keine Hiablage : : P 
40 70 keine Hiablacs der Symbionten, die spater 


noch zu besprechen sein 
werden. 

Um die typischen Hungersymptome der Symbionten besser studieren zu 
kénnen, hielt ich Tiere bei 17—18° C und 100% Feuchtigkeit, nachdem ich mich 
liberzeugt hatte, daB bei Kontrollen (unter denselben Bedingungen an einer 
kleinen Opuntie) keine Schaiden auftraten. Die Tiere, die nach den entsprechenden 
Zeiten keine Hiablage zeigten, kamen zur Untersuchung. Sie ergab eine Verande- 
rung der Symbionten, wie sie die Abb. 12 zeigt. 


Wahrend nach 6 Tagen (Abb. 12a) die Form schon ausgesprochen 
nach der Kugel tendiert, aber noch Vakuolen vorhanden sind, hat das 
Plasma nach 12 Tagen (Abb. 12 b) die Vakuole in fast allen Individuen 
vollig ausgefiillt. Kine pathologisch erhéhte plasmatische Degeneration 
kann dabei nicht beobachtet werden. Der Organismus erscheint vdllig 
homogen und zeigt die normale starke Phasenaktivitiit, wie sie dem 
Bakterienplasma allgemein eigen ist. 

Nach 12 Tagen war eine VergréBerung der Formen (Abb. 12b) und 
ein starkes Nachlassen der Phasenaktivitat die einzige Degenerations- 
erscheinung, die sich bei einer Anzahl von Symbionten bemerkbar 
machte. Granulation und Scholligwerden unterblieb. Als die Tiere 
nach 12'Tagen auf ihre Wirtspflanzen zuriickgesetzt wurden, regene- 
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rierten sie ihren typischen Symbiontenbestand in 10—14 Tagen. — 
Samtliche bei diesen Versuchen abgelegten Eier waren ordnungsgemaB 
infiziert. 

b) Gleichzeitige Hinwirkung von Hunger und erhohter Temperatur. 

Zur gleichzeitigen Behandlung mit Hunger und Hitze wurden Weib- 
‘chen verschiedener Entwicklungsstadien bei 100% Feuchte und 39°C 
im Thermostaten gehalten und die sich ergebenden Veranderungen an 
jeweils 3 Tieren des gleichen Alters untersucht. Die Ergebnisse waren 
einheitlich. Bei 4 von 
50 reifen Weibchen trat 
noch eine Hiablage auf. 

Im Laufe der Zeit 
wurden alle Mycetom- 
insassen von Degenera- 
tionserscheinungen —er- 
griffen, die den Verhalt- . 
nissen im hangenden 
Tropfen weitgehend ent- 
sprechen. 


‘ Die dazu benotigte Abb. 12a u. ae Hungerformen der Symbionten von Pseu- 
Zeit schwankte je nach — dococcus citri nach: a 6 Tagen Hunger des Wirtes; b nach 
dem Entwicklun gsgra d 12 Tagen Hunger des Srigayene boo nach dem 
der Tiere. Die Mycetome 
selbst erlitten keme mikroskopisch sichtbaren Verainderungen. Weib- 
chen kurz vor der Hiablage waren wesentlich resistenter gegen Hitze- 
behandlung als Larvenstadien. Von 50 adulten Weibchen waren nach 


7 Tagen noch 49 am Leben, von 50 Larven (2—3 mm) nur mehr 30. 


Kier, die bei 39° C inkubiert wurden, konnten nach 6 Behandlungs- 
tagen nicht mehr zum Schlipfen gebracht werden. Dauerte die Behand- 
lung der Hier nur 3 Tage, so schliipften 75% der Larven 13 Tage nach 
dem Ablegen gegen 97% und 8 Tage bei den Kontrollen. 


Die fortschreitenden Veranderungen, die sich bei den symbionti- 
schen Mikroorganismen von Altlarven (Nymphen) ergeben, zeigt 
Abb. 13. 


Das 24- und 48-Std.-Stadium ist gekennzeichnet durch den Vakuolenschwund, 
die Ausbildung dicker Schlaéuche und die gehauften Teilungen. 72 Std. nach der 
Inkubation schlagt das Verhaltnis zugunsten einer scholligen Degeneration um. 
Die Zahl der Symbionten hat wesentlich abgenommen, obwohl noch normale 
Formen vorhanden sind. Nach 96 Std. herrscht neben wenigen Degenerations- 
formen und ganz vereinzelten normalen Formen Bakterienschutt vor. 168 Std. 
nach Beginn der Hitzebehandlung ist nur mehr Bakterienschutt im Mycetom zu 
finden. Die Mycetocyten bleiben von dem Abbau bis auf die teilweise Auflésung 
der Symbiontenballen unberiihrt. 
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Bei verschiedenen Tieren unterbrach ich die Behandlung nach bestimmter 
Zeit und setzte sie an einzelne kleine Opuntien. Je nach der Dauer der Kinwirkung 
machten sich folgende Erscheinungen bemerkbar: 

Wenn keine irreversiblen Schaidigungen vorlagen, wurde der Symbionten- 


bestand regeneriert. Die dazu bendtigte Zeitspanne schwankte zwischen 6 und — 


14 Tagen, je nach Alter der Tiere und dem Grad der Schadigung. 


Tiere, deren Symbiontenbestand irreversibel geschadigt war (nach 7—10 Tagen, | 
je nach Alter), starben nach 20—30 Tagen. Von 10 erwachsenen Weibchen, die ~ 


Abb. 13a—d. Degenerationsformen der Symbionten von Pseudococcus citri nach HinfluB 


’ 


von Hunger des Wirtes und erhéhter Temperatur (39° C), a Nach 24, b nach 48, ¢ nach 72, — 


d nach 100 Std. Hunger. (Phasenkontrast nach dem Leben.) 


8 Tage Hunger-Hitze-Behandlung bei 39° C iiberlebt hatten, fingen 8 (6 Tage nach - 
Unterbrechung des Versuchs) mit der Kokonbildung an. Das Wachsgespinst wurde 
wie sonst ausgeschieden, in 7 Fallen war das Gelege jedoch taub. Kine Préparation — 


der 10 Weibchen ergab folgendes Bild: 


Bei 6 Tieren waren keine Spuren eines Ovars mehr vorhanden, wahrend ich 


bei 2 Weibchen stark reduzierte Reste vom Ovar fand. Die 2 letzten Tiere 


wiesen einmal 12 und einmal 20 legereife Kier auf. Diese Eier waren infiziert, die 


Symbiontenmasse jedoch degeneriert. Larven konnten daraus nicht zum Schliipfen 


gebracht werden. Von den Altlarven, die der Behandlung ausgesetzt worden waren, 


wurde weder an der Opuntie noch im Hungerzustand (unter ,,optimalen“ Verhalt- 
nissen) eine Ovarialentwicklung oder Kokonbildung begonnen. Wahrend die 
Kontrollen gleichen Alters nach 72 Std mit der Eiablage anfingen, war hier nach 


240 Std keine Andeutung eines Ovars zu finden. — Andere morphologische Ver- 


anderungen waren bis zum Eintritt des Todes nicht feststellbar. 


Obwohl wir es hier mit einer ganz anders gearteten Insekten-Bak- 


teriensymbiose wie bei Periplaneta zu tun haben, entsprechen meine 


Versuchsergebnisse in dieser Hinsicht doch den Ergebnissen GLASERS 


(1946), bis auf die Tatsache, da Pseudococcus nach dem Verlust der 
Symbionten nicht mehr lingere Zeit lebensfahig war. Da sonst keine 
sichtbaren Schaden auftraten, scheint es sich bei dem Verlust der Sym- 
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bionten einerseits, dem Unvermégen, Ovarien auszubilden bzw. der Re- 
duktion ausgebildeter Ovarien und dem Tod der Tiere andererseits 
nicht um voneinander unabhingige Wirkungen derselben Ursache zu 
handeln. Vielmehr ist es wahrscheinlich, daB die Symbionten von 
Pseudococcus citri normalerweise dem Tier Stoffe liefern, die zum Auf- 
bau des Hies und zur Aufrechterhaltung des normalen Stoffwechsel- 
_geschehens unentbehrlich sind. 


Versuche mit Sulfonamiden, bei denen kleine Opuntien mit verdiinnten Chino- 
sol- bzw. Sulfothiazol-Lésungen (I—3%) gegossen wurden, verliefen negativ. In 
dem MaBe, in dem die Substanzen mit dem Saftestrom in der Pflanze hochstiegen, 
wanderten die Liuse ab. 

Als ich Opuntien mit den daran befindlichen Weibchen einer Temperatur von 
39° C im Thermostaten aussetzte, zogen es die Lause auch hier vor, sich aus der 
ungemiitlichen Umgebung zu entfernen. — Gegen 30 min Bestrahlung mit Ultra- 
violettem Licht (UV) (Kohlenbogen) waren die Symbionten resistent, wahrend die 
Tiere an der nachstfalligen Hautung zugrunde gingen. Die doppelte Abschirmung 
des UV durch die gelben Pigmentschichten der Haut und des Mycetoms erwies 
sich somit als 4uBerst wirksam. Die Hautungsschwierigkeiten sind wahrscheinlich 
durch eine Schadigung der Hypodermis begriindet. Bei der Bestrahlung von eben . 
abgelegten Hiern mit 30 min UV war die Schliipfzeit den Kontrollen gegentiber 
normal, der Prozentsatz der blinden Hier von 3 auf 25% erhéht (Letalfaktoren ?). 
Hine schwachere Pigmentierung der Tiere war auffallend, die Symbionten boten 
ein normales Bild, ebenso die Weiterentwicklung der Individuen. Kin Versuch, 
dureh Zentrifugieren Symbiontenfreiheit zu erreichen (vgl. ASCHNER 1934!), 
zeitigte als einziges Ergebnis eine Verlingerung der Hiperiode um 2 Tage (10 Tage 
zu 8 Tagen normal). Bei diesem Versuch waren die eben auf Filterpapier ab- 
gelegten Hier 8 Tage lang je 5 Std. bei 1700 U/min zentrifugiert worden. 

Der Nahrungswechsel der Wirtstiere rief keinerlei morphologisch faBbare Ver- 
anderungen an den Symbionten hervor. Tiere verschiedenen Alters, die auf jungen 
Ahornbaumchen gehalten wurden, zeigten keinen Unterschied im Habitus der 
Symbionten. Ebensowenig war ein solcher festzustellen zwischen den Individuen 
von Opuntia und denen von Passiflora. 

Hier sei der Vollstandigkeit halber eine Beobachtung angefiihrt, die ich im Labo- 
ratorium machen konnte. Als in einem Topf, in dem eine frische Opuntie wuchs 
ein abgeschnittener Teil neben der gesunden, wachsenden Pflanze lag, wanderte 
ein GroBteil der Liuse von dem frischen Opuntientrieb auf das im Laufe der Zeit 
immer starker austrocknende Stiick. Die Symbionten dieser Tiere veranderten 
sich nach 10 Tagen im Sinne von Abb. 10, d. h., sie bildeten Hungerformen. Wieder- 
holte Versuche in dieser Richtung zeigten immer das gleiche: Ein Abwandern 
der'Lause von den frischen auf die austrocknenden Pflanzen, in welchen die Kon- 
zentration der im Saft gelésten Stoffe sehr viel héher ist. Sonderbarerweise wan- 
dern bei villigem Austrocknen nur die ganz jungen Tiere wieder zurtick. Die 
alteren legen Eier ab und gehen ein. Die aus den Hiern geschliipften Larven 
begeben sich jedoch wieder an die frische Pflanze. 


Besonders bemerkenswert erscheint mir 


7. Das Verhalten der Symbionten in reinem Sauerstoff. 
Zu diesem Versuch wurde eine 5 cm hohe Opuntie samt den an ihr 
sitzenden Lausen in ein eiformiges GlasgefaB auf reinen Quarzsand 
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gepflanzt. Das Gefif war mit eiem seitlich angeschmolzenen Glasrohr 
versehen, durch welches O, aus einer Bombe zugefihrt wurde. Das 
Gas konnte durch ein zweites, dem Schliffstépsel aufsitzendes Rohrchen 
entweichen. Der Inhalt dieser Gaskammer betrug ungefaéhr 50 cm’. 
Der Sauerstoff wurde nach je 12 Std. durch einstiindiges Nachstromen- 
lassen erneuert. Die Hydratur in dem GefaB stieg auf 100%, da der 
Quarzsand mit abgekochtem Wasser getrankt wurde. Die Temperatur 
betrug wahrend der Versuchsdauer am Tage (12° Uhr) durchschnitt- 
lich 26° C (22—30°) und sank in der Nacht 
nicht unter 18°C. 

Weder im Aussehen noch im Verhalten der 
Versuchstiere zeigten sich Veriinderungen, wah- 
rend die Symbionten nach 3 Tagen anfingen, 
eigenartige Degenerationsformen auszubilden. 
Nach 5 Tagen waren sémtliche Symbionten im 
Mycetom in derselben Weise degeneriert. Dieses 


Abb. 14. Degenerationsfor- Pegenerationsstadium zeigt Abb. 14. Die Va- 
men der Symbionten von 


Pseudococcus citri. Wirt kuolen sind weitgehend ausgefillt, der Proto- 


5 Tage lang im reiner Os: int gequollen und kérnig strukturiert. 
Atmosphiare gehalten. plast erscheint eeq & 


LL Shige eee — dem Bei einem Parallelversuch, bei dem die Lause 

an Stelle von O, in reinem Stickstoff gehalten 
wurden, ergaben sich keinerlei, die Morphologie der Symbionten bzw. 
der Versuchstiere betreffende Anderungen. 


Eine Beobachtung, die ich zufallig an Mesocerus (Syromastes) marginatus L. 
machen konnte, legte den weiter unten beschriebenen Versuch auch bei Pseudo- 
coccus citrt nahe. Ich stellte fest, daB die Wanzen, sofern man ihnen Zuckerlésung 
(mit einem geringen Prozentsatz von frischem Pflanzenprefsaft) in einem Uhr- 
glaschen reichte, mit den Tarsen der Vorderbeine die Lésung zuerst betasteten. 
Dann stellten sie eines der beiden Vorderbeine in das Uhrglas und begannen, den 
sich durch Adhasion bildenden Fliissigkeitsstreifen neben dem Tarsus abzusaugen. 
Reine Zuckerlésung wird zwar betastet aber nicht gesogen. Bereitet man die 
Zucker-Pflanzensaft-Losung (5% Saft in 5%iger Glukoselésung) jeden.Tag frisch, 
so kann man die Tiere ohne weiteres auf langere Zeit ohne Schaden erhalten. Der 
Versuch muBte leider nach 3 Wochen abgebrochen werden, doch soll diese Er- 
scheinung wegen der auBerordentlich giinstigen Bedingungen fiir ernahrungs- 
physiologische Studien eventuell Stoff fiir eine weitere Untersuchung liefern. — 
Meine Hoffnung, Pseudococcus citri wiirde sich ahnlich verhalten,. erfiillte sich 
leider nicht. Bei Beobachtungen unter dem Binokular stellte ich fest, daB die 
Tiere zwar zu saugen versuchten, aber mit ihrem auBerst zarten Riissel nicht in 
der Lage waren, das Oberflichenhaiutchen der Fliissigkeit zu durchdringen, was 
die Wanzen mit ihrem derben Riissel ohne weiteres konnten. So muBte ich leider 
auf entsprechende Versuche bei Pseudococcus verzichten. Vielleicht werden 
spiitere Arbeiten auf diesem Gebiet bei Heteropteren (Wanzen) tiefergehende Er- 
kenntnisse tiber ihren Bedarf an Stoffen und die diesbeziiglichen Symbiosekorre- 
lationen liefern. Leider macht sich der Mangel an genauen Siebréhren- bzw.PreB- 
saftanalysen hier als empfindliches Hindernis bemerkbar. Diese Liicke auszu- 
fiillen, wire eine dankbare Aufgabe fiir Botaniker und Chemiker?. Solange 
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wir auBerdem nicht in der Lage sein werden, die bei Symbiontenverlust auftreten- 
den Schadigungen durch Zusatz synthetischer Stoffe zur Nahrung zu kompensieren 
(soweit es sich um einen, Mangel an bestimmten Wirkstoffen handelt), muB jede 
Untersuchung derartiger Wechselbeziehungen Stiickwerk bleiben. 


II. Die Kultur der Symbionten von Pseudococeus citri in vitro. 


Die einzige Mitteilung tiber eine gelungene Ziichtung der Sym- 
bionten von Pseudococcus citri brachte im Jahre 1913 Prrrantont. E- 
gibt an, daB sich die Mikroorganismen leicht in Traubenzucker-Gelatiner 
nahrbéden zitichten lassen. Leider fehlt eine genaue Beschreibung der 
_ Methoden und der Ergebnisse, so daB eine Nachpriifung dieser Versuche 
wiinschenswert erschien. | 

Die von mir erzielten Resultate bestitigen die Ergebnisse Preran- 
TONIs nicht. Es mu angenommen werden, da damals Verunreini- 
gungen durch Luftinfektion oder Einschleppen von Bakterien vom 
Darm her eine gelungene Kultur vortaéuschten. 


Bei meinen Versuchen ging ich, um derartige Infektionen zu vermeiden, davon 
aus, die médglichen Infektionen aus der Luft und aus dem Tier genau kennen- 
zulernen, um nicht irgendwelchen Verwechslungen zum Opfer zu fallen. Zu diesem 
Zweck wurden jeweils am Tage vor, wahrend und nach der Impfung Platten des- 
_ selben, zum Versuch dienenden Nahrbodens der Laboratriumsluft ausgesetzt. Da 

hier nie Mikroorganismen auftraten, die den spater geziichteten Symbionten ent- 
sprachen, kann ich die Darstellung der verschiedenen im Bereich des Méglichen 
liegenden Verunreinigungen durch die Luft unterlassen. Die vom Wirt her stam- 
menden Verunreinigungen versuchte ich auf folgende Weise zu erfassen: 

1. Der Haut anhaftende Organismen: Die Tiere wurden mit der Ose iiber die 
Oberflache der Agarplatte gezogen, oder ich lieB sie einige Minuten darauf 
herumkriechen. Dann wurden sie wieder entfernt. Es gingen dann hauptsach- 
lich verschiedene Aspergillus- und Penicillium-Arten an, neben einzelnen 
Hefen und (selten) Bakterien, die auch auf den Luftplatten der Kontrollen zu 
finden waren. 

2. Organismen aus dem Innern des Wirtes. Zur Verimpfung kamen Darm, 
Matricuische GefaBe und Fettkérper: Schon bei mikroskopischer Beobachtung 
des tiberlebenden Darmes und von Darmausstrichen zeigte sich die relative Armut 
an Bakterien. 

In den Kulturen traten gelegentlich Schimmelpilze auf, die dann alle anderen 
‘Organismen tiberwucherten. Da diese Pilze bei der Uberimpfung von Fettkorper 
bzw. Malpighi-GefaBen nicht in Erscheinung traten, wird vermutet, daB es sich 
um Sporeninfektion handelte. Die Sporen kénnen bei der Nahrungsaufnahme in 
den Darmtrakt der Tiere gelangt sein. 


1 Anmerkung bei der Korrektur. Inzwischen wurde an unserem Institut von 
I. Scuwarz der Gehalt des Siebrdéhrensaftes der Roteiche an Vitaminen der 
B-Gruppe zu bestimmen versucht. Obwohl diese Untersuchungen heute noch nicht. 
villig abgeschlossen sind, 148t sich doch schon sagen, daB nur Nikotinsaure reichlich, 
Thiamin in geringen Mengen und Pyridoxin héchstwahrscheinlich auch nur in 
geringen Mengen vorhanden ist. Auf Vitamin B,, wurde bisher noch nicht gepriift. 
Laktoflavin und Pantothensiure fehlen. Die genaue Priifung auf die restlichen 


Vitamine der B-Gruppe steht noch aus. 
7* 
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Auf 24 mit je einem Darminhalt beimpften Platten traten auf: 


1. 6mal Platte von Aspergillus niger iiberwuchert } 

2. 2mal je 2 identische Hefen. ......-. - : 

3. 14mal identische Staphylokokken ...... Identitat morphologisch, 
4. 14mal identische Kurzstabchen (Bakterien) . . | farberisch und nach dem 
5. 15mal identische Sarcinen (Sarcina lutea) . . Aussehen der Kultur 
6. 16mal identische lange Stabchen (Bakterien). . beurteilt. 

7. Imal Staphylococcus aureus... ......-. 


Bei Nr. 2 bis 6 diirfte es sich um Vertreter einer, vielleicht nach den AuBen- 
bedingungen wechselnden, in diesem Fall aber typischen, Darmflora handeln. 

Malpighi-GefaBe und Fettkérper erwiesen sich (bis auf ganz wenige Ausnahmen) 
steril. 
Die Lause wurden vor der Praparation wie die zur Symbiontengewinnung ver- 
wendeten Individuen behandelt. Die Methodik ist dort naher beschrieben. 

Es sei hier schon bemerkt, daB keine dieser hier geziichteten Formen mit den 
spiteren Kultursymbionten auch nur die geringste Ahnlichkeit hatte. 

Um die Méglichkeit von Fremdinfektionen bei der Symbiontenziichtung weit- 
gehend herabzusetzen, muBte auf peinlichste Sauberkeit der Arbeitsweise geachtet 
werden. Es seien deshalb die Methoden im folgenden eingehend beschrieben. 


1. Beschaffenheit des Impfraumes und der Gerite. 


Als Impfraum beniitzte ich den Autoklavenraum des Zoologischen Institutes. 
Dies ist ein gekachelter, gegen Durchzug geschtitzter Raum, in dem ich vor der 
Impfung 30 min lang Dampf aus dem Autoklaven strémen lieB. Durch die Konden- 
sation des Dampfes und das Niederschlagen’ der dabei gebildeten Wassertrépfchen 
wurde die Luft so gereinigt, da eine Senkung der Keimzahl fiir 0,3 %igen Pepton-; 
0,5 %igen Fleischextrakt-Agar, mit 0,1% Hefeextrakt und 1% Glukose p,, 7,2, auf 
0,1/cm? bei 5 min Expositionszeit eintrat. , 

Prapariertisch und Stuhl wurden mit Sagrotan desinfiziert, ebenso das Bin- 
okular. Der Tisch wurde auBerdem noch mit sterilem Filtrierpapier abgedeckt. 
Die Hande wurden ebenfalls mit Sagrotan gereinigt, zum Praparieren und Impfen 
selbst ein steriler Kittel und Mundschutz angelegt. (Es zeigt sich immer wieder 
im Versuch, daf diese, vielleicht tibertrieben erscheinenden VorsichtsmaBregeln 
durchaus notwendig sind, wenn einwandfreie Versuchsergebnisse gewahrleistet 
sein sollen.) 


Kulturgefape und Priéparierbesteck. 


Es hat sich herausgestellt, daB es zweckmaBig ist, die KulturgefaiB®e (vor dem 
Autoklavieren mit dem Nahrboden) 2 Std. bei 180° C trocken zu sterilisieren. Sie 
wurden zuvor 1 Std. in Dr. Grymrs Fixil-Lauge! gekocht, in 0,5n HCL erhitzt 
und 48 Std. in flieBendem Leitungswasser, anschlieBend 24 Std. in Aqua dest. ge- 
wassert. Dann wurden sie in Aqua dest. gekocht, nochmals kurz mit destilliertem 
Wasser abgespiilt und sterilisiert. 

Als Praparierbesteck benutzte ich amerikanische Injektionsnadeln Type 
. Yale B—D 25, die auf stumpfe Pinzetten aufgesteckt wurden. Die Nadeln konnten 
im Autoklaven sterilisiert und so fiir jede Praparation neu aufgesteckt werden. 
In Salznapfchen, die vorher sterilisiert und mit Glasscheiben abgedeckt wurden, 
praparierte ich. 


* Hersteller: Fixil-Werk Dr. Geyer und Dr. Bootz K.G., Chem. Fabrik, Mann- 
heim. 
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Fiir die Verimpfung von Mycetomen praparierte ich in einer Kammer, die aus 
einem Dural-Zylinder von 8 cm @ und 4 cm Héhe bestand. AlsBoden und Deckel 
dienten eingeschliffene und verschraubte Spiegelglasscheiben. In ungefahr halber 
Hohe war an beiden Seiten des Zylinders je eine Offnung angebracht von der 
Weite, daB man bequem mit dem Praparierbesteck hindurchkam. Dieser Behelfs- 
_ impfkasten war praktisch dicht gegen Luftinfektionen und hat sich gut bewahrt. 


2. Behandlung der zu den Impfzwecken verwendeten Tiere. 
Aufensterilisation. 


| Wie Kontrollen zeigten, war die im folgenden angegebene Behandlung not- 
wendig, um die Lause auBerlich zu sterilisieren. Die Zeiten durften jedoch auch 
nicht wesentlich tiberschritten werden, da sonst eine Schadigung der Darmflora 
(und damit wahrscheinlich auch der Symbionten) eintrat. 
Die Lause wurden: 
1. kurz (1 sec) in 70% Alkohol getaucht (um die Benetzung zu garantieren), 
dann: 


2. 20 sec in 10% Chloramin-Alkohol. 


3. 2mal ganz kurz in 70% Alkohol ausgewaschen . . ; vem cos 
ee é 3 Chloramin 
4. 3mal in je 100 cm? sterilem Leitungswasser gewaschen. . 
zu entfernen 


5. in 100 cm® Aqua dest. steril ausgewaschen. 


3. Impfung und Néhrbéden. 


Nach der so durchgefiihrten Behandlung erholten sich die Liuse nicht mehr, 
wahrend der Darm noch Peristaltik zeigte. Beim Praparieren unter den ange- 
gebenen sterilen Kautelen muBte darauf geachtet werden, den Darm nicht anzu- 
reiBen. Zu diesem Zweck faBt man die Laiuse mit der Nadel an beiden Seiten und 
 reiBt das Integument auf. Durch sehr vorsichtiges Quetschen laBt sich, besonders 
gut bei jungen Larvenstadien, das Mycetom herauspressen und vom tbrigen 
Gewebe lisen. Nach einiger Ubung gelingt diese Operation ohne groe Schwierig- 
keiten. Ist der Darm wirklich verletzt worden, so ist dies deutlich zu sehen. Die 
Mycetome dieser Tiere diirfen nicht verimpft werden, weil die bisweilen, aber 
selten, auftretenden Kolonien von Darmbewohnern einen Schlu8 auf ein Sym- 
biontenwachstum sehr erschweren. 

Es wurde in steriler Lockelésung priapariert, die mit Sdrensen-Phosphat- 
Puffer auf p, 7,2 (pq der Lauslymphe) eingestellt war. Die Mycetome wurden 
mit der Ose gefischt und entweder ganz auf den Nahrboden gebracht und dort 
angerissen oder in Lockelésung aufgeschwemmt. Die Kulturen wurden im Thermo- 
staten bei 28°C und 95% Hydratur gehalten. Die Nahrbéden wurden, soweit 
nicht anders angegeben, mit Sédrensen-Puffer auf p, 7,2 eingestellt. Als Salz- 
zusaitze wurden, wenn nicht anders vermerkt, beigegeben: 

Auf 250 cm? Aqua dest.: 

1,25 g NaCl, 0,025 g CaCl,, 0,0025 g MnSQ,. 
0,05 g MgSO,, 0,25 g KH,PO,, 

Ich méchte nicht naher auf die miB®gliickten Zuchtversuche eingehen, 

im folgenden sei deshalb nur eine kurze Aufstellung der Nahrbéden 


gegeben, auf denen eine Erstzucht der Pseudococcus-Symbionten nicht 
moglich ist. 

1. Traubenzucker-Gelatine (aerob und anaerob). 

2. Milch. 


Z%. f. Morphologie, Bd. 41. Ta 
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3. Kartoffel. 

4. Nutrient-Agar der Baltimore-Bakteriological Laboratories. (15 g 
Agar, 5g Pepton, 3g Fleischextrakt, Salze auf 1000 cm? Aqua bidest.) 
autoklaviert bei 120 °C, 1 ati, 20 min. 

5. Nutrient-Agar +20% einer 17% vordergarigen Bierwurze. 

6. Nutrient-Agar +0,01 cm® Torula utilis-Extrakt von der Dichte 
1,3 (aerob und anaerob). 

7. Traubenzucker-Bouillon mit Salzen. 

8. Merck-Standard II, mit und ohne Traubenzucker. 

9. Merck-Standard I, mit und ohne Traubenzucker. 

10. Erd-Dekokt-Nahrbéden. 

11. Hier-Glycerin-Nahrbéden zur Tuberkelziichtung. 

12. Leber-Leberbrithe mit und ohne Traubenzucker. 

13. Schabenextrakt-Agar und -,,Bouillon“ (filtrierte Schabenmaze- 
rationsmasse, 10 Schaben [Blatella germanica] 10 ml Nahrboden). 

14. Opuntien-Extrakt-Agar und -,,Bouillon® (2 cm? Opuntiensaft 
auf 10 ml Néhrboden). 

15. Pseudococcus-Extrakt-Agar und -,,Bouillon“ (20 g Lause-Mazera- 
tion auf 100 ml Na&hrboden). 

16. Plasma-Embryonal-Extrakt zur Gewebszichtung. 

17. Schweine-Serumplatten. 

18. Schaf-Blutplatten. 


Auf die oben genannten Nahrbdden wurden Mycetome und Mycetomauf- 
schwemmungen aus verschieden alten Tieren und infizierte Eier vor und nach 
der Hiablage verimpft. Von jeweils 20 Nahrbéden (Schrigagar und Platten) 
blieben durchschnittlich 18 steril. Bei den Kulturen handelte es sich bis auf eine 
Ausnahme, die noch zu besprechen sein wird, um Infektionen, die sich schon 
friiher als Luft- oder Darmbakterien auf den Nahrbéden eingestellt hatten oder 
um sekundare Verunreinigungen. Die Versuchsreihen wurden nach jeweils 
25 Tagen Bebriitung abgebrochen. Von den fliissigen Nahrmedien wurden auch 
Kulturen im hingenden Tropfen angelegt und unter dem Mikroskop beobachtet. 
Die Symbionten degenerierten, ein Auswachsen trat nicht auf. 

Nach diesen Miferfolgen muBte versucht werden, systematisch den 
moglicherweise in der Versuchsanordnung enthaltenen Fehler zu be- 
seitigen. Diesbeziigliche Uberlegungen fiihrten zu folgenden Fragen 
und den sich aus ihnen ergebenden Forderungen: 

1. Wann vermehren sich die Symbionten im Mycetom am stiarksten ? 

2. Welche Formen des symbiontischen Zyklus erscheinen fiir eine 
Verimpfung am geeignetsten ? 


3. Tragen an dem Miflingen der Kulturversuche ungeeignete Nahr- 


béden oder vom Wirt produzierte und nicht ausgeschaltete Hemmstoffe 
die Schuld ? 


4. Ist die Umweltsinderung Mycetom—Nahrboden zu plétzlich ? 
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Zu 1. und 2. Die gréBte Aussicht auf Erfolg bot eine Verimpfung jener Alters- 
stufen der Symbionten, in denen die reproduktive Phase am stirksten vertreten 
ist (s. Abb. 2). 

Zu 3. und 4. Aus der Polyploidie der Mycetocytenkerne schloB ich auf das 
Vorkommen von teilungshemmenden Stoffen, sei es, daB dieselben vom Wirt 
selbst, oder von den Symbionten produziert werden. Auxanogramme mit Myce- 
tomen und verschiedenen Bakterien (Proteus H, Coli, einem unbekannten Stamm) 
zeigten jedoch nie eine vom Mycetom ausgehende Hemmwirkung, in vielen Fallen 
aber eine Férderung. Jedoch hatte der Hemmstoff spezifisch sein kénnen. AuBer- 
dem blieb die Frage nach der Eignung des Nahrbodens offen und die Tatsache 
einer plétzlichen, tiefgreifenden Anderung der Lebensbedingungen fiir die Sym- 
bionten bestehen. 


Die Wabhrscheinlichkeit, daB hochmolekulare EiweifBstoffe nicht ver- 
wertet werden konnten, war von vorneherein gro8, nachdem eine Pro- 
duktion von Proteasen bei einem in mutualistischer Endosymbiose 
lebenden Mikroorganismus nicht sehr wahrscheinlich ist. Auch eigene, von 
den Symbionten gebildete Stoffwechselprodukte konnten eine hemmende 
Rolle spielen, wie dies oft in der Bakteriologie beobachtet wird. 

Der Nahrboden, der eine Wachstumsmoéglichkeit fiir die Pseudococcus- 
Symbionten bilden sollte, muBte also folgende Kigenschaften haben: 

1. Er muBte alle notwendigen Stoffe in fertiger, leicht resorbier- 
barer Form enthalten. 

' 2. Um eventuell vorhandenen Hemmstoffen, gleich welcher Art, eine 
Ausweichméglichkeit zu geben, muBte die Diffusionsgeschwindigkeit des 
Substrates wesentlich tiber der des Agars liegen (der sich durch sehr triage 
Diffusion auszeichnet). Dies konnte nur im fliissigen Medium der Fall sein, 
andererseits sollte das Substrat wegen der Vergleichsméglichkeit von Impf- 
ort und dem Auftrittsort eventueller Kulturen feste Konsistenz haben. 

3. Weiter muBte den Bakterien die Méglichkeit gegeben werden, sich 
ihre Umgebung sozusagen selbst zu schaffen in der ihnen adaquaten Zeit. 

Wenn diese Forderungen, deren Erfiillung in ein und demselben Nahrboden 
unméglich schien, dennoch bewaltigt werden konnten, so verdanke ich dies in 


erster Linie Herrn Dr. E. Kanz1, Hygienisches Institut der Universitat Mtinchen, 
der mir liebenswiirdigerweise sein Cello-Verfahren? zur Verfiigung stellte. 


1 Herrn Dr. E. Kanz michte ich an dieser Stelle nochmals meinen herzlichsten 
Dank fiir seine wertvollen Ratschlige aussprechen. 

2Das Cello-Verfahren nach Kanz unterscheidet sich von anderen Platten- 
verfahren im wesentlichen darin, daB ein fliissiger Nahrboden durch eine semi- 
permeable Membran, auf welche geimpft wird, von der Kultur getrennt ist. Die 
ganz besonderen Vorteile und Méglichkeiten des Verfahrens sind fiir den mit der 
Materie einigermaBen Vertrauten offensichtlich. Fiir verschiedene Verwendungs- 
zwecke 1aBt sich das Verfahren technisch weitgehend modifizieren. Es sei noch 
erwihnt, daB das Wachstum gewohnlicher, auch auf Agar ohne weiteres zticht- 
barer Mikroorganismen auf Cello-Platten wesentlich iippiger ist, andererseits sehr 
anspruchsvolle Bakterien mit qualitativ wesentlich weniger Nahrstoffen auf Cello- 
Platten geziichtet werden konnen als auf Agar. Dies diirfte auf einen schnelleren 
Austausch und Abtransport der Stoffwechselprodukte zurtickzufiihren sein, 
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Fiir meine Zwecke geniigte die technisch einfachste Art der Cello-Platten. 
In die verwendeten Petrischalen von 9 cm @ wurden Scheiben aus chemisch reiner 
Rollenpre8watte nach HarTMANN gelegt, die zuvor in der fiir KulturgefaBe weiter 
oben beschriebenen Weise gewissert worden waren (Kochen wurde durch einfaches 
Uberbriihen ersetzt). Das Wasser wurde aus den Wattescheiben durch Heraus- 
driicken mit einer passenden Glasscheibe entfernt und die Schalen dann im 
Trockenschrank getrocknet. Dabei bildeten sich fest am Rand der Petrischale 
anhaftende Wattekissen, die vor der Sterilisation mit der Nahrlésung (25 cm?) 
getrankt wurden. Dariiber legte ich eine Scheibe aus Cellophan, die so groB ge- 
schnitten war, daB sie bis etwa an den oberen Schalenrand der Wand anlag. (Ich 
verwendete gewohnliches Handelscellophan, das undurchlassig fiir Kongorot und 
HiihnereiweiB, durchlassig fiir Saccharose wart. Das Cellophan wurde ebenfalls 
in der beschriebenen Weise gewdssert.) Nach Fertigstellung der Schalen wurde 
10 min bei 1209/1 atii autoklaviert, wobei der Druckausgleich nach dem Auto- 
klavieren sehr langsam erfolgen muB, da sonst das Cellophan an der Innenwand 
des Deckels klebt. 

Nun waren simtliche Voraussetzungen bis auf die geeignete Nahrfliissigkeit 
erfiillt. Als solche wahlte ich ein Filtrat (Papierfilter) von Merck-Standard I- 
Nahrboden (in dem Agar enthalten ist). Das Filtrat enthalt nur die kaltléslichen 
Bestandteile, die aus fermentativ aufgeschlossenem Casein bestehen. Es stellt 
somit ein Gemisch verschiedener Aminosiuren, Peptide und anderer léslicher 
EHiwei8abbauprodukte dar. (Die genaue Zusammensetzung konnte ich leider von 
der Fa. Merck, Darmstadt nicht erfahren.) 

Damit schienen alle Probleme gelést. Es zeigte sich jedoch, daB auch 
auf diesem Nahrboden eine Zucht von Pseudococcus-Symbionten noch 
nicht moglich war. 

Die Fehlerquelle konnte nur mehr in dem Mangel an lebenswichtigen 
Stoffen zu suchen sein. Doch halfen mir hier 2 Beobachtungen weiter. 

Erstens ist es schon verhaltnismaBig lange bekannt, da man ver- 
schiedene Viren und Bakteriophagen nicht nur auf Gewebskulturen 
sondern auch in bzw. auf fliissigen und festen Kulturen von bestimmten 
Sarcinen, Hefen und Bakterien ziichten kann?. Die genannten Mi- 
kroben dienen dabei als Amme. Nun hatte ich auf einer friiheren Kultur 
(Merck-Standard I) eine Kolonie von Staphylococcus aureus beobachtet, 
auf der-eine zweite, sehr kleine, rot gefirbte Kolonie von relativ groBen, 
sehr polymorphen Mikroorganismen wuchs. Ohne Amme gediehen 
diese nur éuBerst langsam, zusammen mit Staphylococcus awreus: ver- 
impft bildeten sie jedoch in 3 Tagen Kolonien von ~0,5mm 2. Ich 
hatte die beiden Stimme damals weiter geziichtet und beschlo8 nun, 
Staphylococcus aureus als Amme der Cello-Platte zuzusetzen. Dabei 
wurde das Cellophan mit einer sterilen Pinzette etwas angehoben und 
eine Suspension von Staphylococcus aureus direkt in die mit Nahrlésung 
getrinkte Watte geimpft (1 Ose Kultur +10 ml Ringerlésung, davon 
1 ml). So konnten die von Staphylococcus aureus gebildeten Stoffe ohne 


' Jedoch kein sog. Einmach-Cellophan, da dies mit bakteriziden Stoffen im- 
pragniert ist. 


2 Mier, R.: Med. Mikrobiol. 1946, 307. 
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Tabelle 2. 
| 
Amme nach... | Auftreten von 
ang Alter der Tiere kee son Tee der Bemerkungen 
“ Verimpfung 
paeornp tt des Mycetoms 
et 
I 1 iat 
2 | 1 11 
Larven kurz nach © : a 
5 dem Schliipfen, | 5 a 
y nln 5 11 Winzige rosa 
“ 5 ll Kolonien an 
8 5 11 der Impistelle 
2 Larven kurz nach | I 11 
10 . 1 11 
dem Festsetzen, | 
“ei Alter et | a 
12 So Woden © 5 11 
a | 
eginn des 1 12 
15 Eiwachstums il 12 Kulturen noch 
16 Alter 1 12 kleiner, sonst 
17 unbestimmbar 1 12 wie oben 
18 Weibchen 1 — 
19 wahrend und nach | 1 — 
20 der Eiablage, 1 <3 Nach 25 Tagen 
21 Alter 1 = ach 45 La: 
22 unbestimmbar 1 a kein Wachstum 
23 Infizierte Eier 1 — 
24 aus dem Ovar  — 1 a 


weiteres durch die Membran diffundieren und von den Symbionten auf- 
genommen werden, wihrend die Oberfliche des Cellophans steril und 
sauber blieb. Bei diesem Vorgang war auBerst vorsichtiges und sauberes 
Arbeiten notwendig, da sonst bald die ganze Oberfliche der Platte mit 
Staphylococcus-Kulturen tibersait war. 

Beim nachsten Versuch wurden nun ganze Mycetome auf die Ammen- 
platten verimpft und die Impfstellen mit Tusche markiert. Es wurde 
nur das Wachstum an den markierten Stellen beriicksichtigt. 

Da simtliche Kontrollausstriche der Praparierl6sung auf denselben 
Platten negativ waren, lieB das Ergebnis an Kindeutigkeit nichts mehr 
zu winschen iibrig. Bei den aufgetretenen Kulturen handelte es sich um 
die Symbionten von Pseudococcus citri R. 

Eigenartigerweise lieBen sich die Symbionten nach Abschlup der Ki- 
infektion weder aus den Eiern (bis zum Schliipfen der Larven) noch aus 
dem Mycetom des Muttertieres kultivieren. Dieser Befund bestitigte 
sich bei allen spaiteren Versuchen von Nachziichtungen. 


4, Die Morphologie der Erstkulturen und der Kultursymbionten. 


Die genau und ausschlieBlich an der Impfstelle auftretenden, lebhaft rosarot 
gefarbten Kulturen waren kreisrund, kalottenformig erhaben und von einem 
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durchschnittlichen Durchmesser von 0,45 mm. Ihre Oberflache war vollig glatt 
und matt bis glinzend, in ihrer Konsistenz wiesen sie weder Schleimbildung noch 
sonstige Besonderheiten auf. 

Die Kultursymbionten sind verschieden stark gebogene, selten auch gerade- 
gestreckte Schlauche von 3—10 « Lange und 0,8—1,2 w Dicke, sind aber in ihrer 
Gestalt, GroBe und Farbbarkeit mit den iiblichen 
Verfahren auBerst variable Organismen. Auffallig 


und knotenférmigen Verdickungen an den Enden, 
sowie die reiche Innenstruktur. Die Abb. 15 und 
16a und b zeigen: Abb. 15 eine Zeichnung eines 
mit 40% Formol fixierten (3 min) und konz. Kri- 
stallviolett gefarbten (5 min) Ausstriches; Abb. 16a 
ein Mikrophotogramm einer anderen Stelle des- 
selben Ausstrichs und Abb. 16b eine Mikroauf- 
nahme einer Aufschwemmung im falschen hangen- 
den Tropfen im Leben (Phasenkontrast). 
Der oben erwahnte rote Farbstoff der Sym- 
bionten ist in stark lichtbrechenden, ovalen Ein- 
" : _  SchluBk6rperchen lokalisiert, die sich an einem 
ee aieserabistd oe oder beiden Enden des Mikroorganismus befinden 
Pseudococcus citri. (Formol, (selten auch in seiner Mitte). Dies kann man 
ES Ua) schon im gewohnlichen Licht im Mikroskop er- 
kennen. Der Farbstoff 1aBt sich mit Isopropyl- 
Alkohol, Chloroform, Ather, Pyridin und anderen lipoidlésenden Mitteln extra- 
hieren. Da diese Mittel die oben beschriebenen Kérperchen in toto aus dem 
Bakterienleib herauslosen, wird auf die Lipoidnatur der Einschliisse geschlossen 


Abb. 16a u. b. Symbionten von Pseudococcus citri. a Primirkultur-Ausstrich: Gram. 
Mikrophotographie etwa 1200; b Aufschwemmung einer Primarkultur im falschen 
haingenden Tropfen, Mikrophotographie. (Phasenkontrast nach dem Leben.) 


(nicht auf die Lipoidnatur des Farbstoffes). AuBerdem schwarzt OsO, diese ,,Ein- 
schluBk6rper** auBerst intensiv. Auch die Farbbarkeit mit Sudan III und Naph- 
tholblau spricht fiir eine Lipoidnatur. (Die Osmiumsiuredimpfe miissen 24 Std. 
auf den Ausstrich einwirken.) DaB es sich tatsichlich um lipoide Einschliisse 
handelt, beweist u.a.ihre Farbbarkeit mit Acridinorange bei Pu 10, d. h. im vollig 
undissoziierten Zustand des Farbstoffes. Die Granula erscheinen im UV-Licht 
leuchtend hellgriin, der Bakterienleib bla8 dunkelgriin. Die Farbstoffbildung ist 
auf verschiedenen Nahrbéden verschieden intensiv, wie spaiter noch eingehender 
gezeigt werden soll. Sie steht jedoch nicht unbedingt im Zusammenhang mit der 


war das Vorkommen von echten Verzweigungen — 


EE EEE ee 
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Vitalitat der Kulturen. — Sporenbildung wurde nie beobachtet. Weitere Einzel- 
heiten der Morphologie werden am besten den entsprechenden Abbildungen ent- 
nommen (Abb. 15 und 16). 


5. Farberisches Verhalten der Primirkulturen. 
Allgemeines. 


Auffallig ist die geringe Affinitat der Kultursymbionten zu sauren und basi- 
schen, waBrig gelésten Farbstoffen. Die Farbezeiten mtissen im Vergleich zu 
Escherichia coli um etwa das 20—80fache er- 
hoht werden. So bewirkt z. B. waBrigkonzen- 
triertes Kristallviolett (p, 7,0) erst in 20 bis 
30 min eine befriedigende Farbung nach For- 
molfixierung. Diese Zeit kann auf 2 min redu- 
ziert werden, wenn die Farbe einmal kurz 
aufgekocht wird. Ausgesprochene Saurefestig- 
keit besteht nicht. Die Organismen sind sehr 
verschieden in ihrer Affinitaét zu allen Farb- 


f 
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Abb. 17a—c. Kultursymbionten von Pseudococcus citri. Fixierung mit OsO,-Dampf. 
a Granulafirbung nach NEISSER. BABES-ERNSTsche Kérperchen; b und c Kernfarbung 
nach RoBInow. Mikrophotographie etwa 800 x. 


stoffen, so daB man in einem Praparat immer alle Uberginge von fast ungefirbt 
bis stark itiberfarbt findet (s. Abb. 16a). Alkoholisch geléste Farbstoffe sprechen 
wesentlich besser an als waBrige, jedoch immer noch viel schlechter als bei Hsche- 
richia coli. Auch hier gilt beim Erhitzen das oben Gesagte. 


Spezielles. 
Férbung nach Gram (mit entsprechend verlingerten Farbezeiten). Eine Ent- 
scheidung Gramnegativ — Grampositiv ist schwierig wegen der allgemeinen 


Unterschiede der Farbbarkeit bei einzelnen Organismen. In Ausstrichen von 
Primarkulturen findet man neben grampositiven auch gramnegative Formen, der 
gréBte Prozentsatz ist jedoch weder eindeutig gramnegativ noch grampositiv 
(Abb. 16a). Nach 20 Passagen auf Nutrient-Agar werden die Mikroben jedoch 
eindeutig grampositiv. 

Férbung nach Zimut-NEELSEN. Negatives Ergebnis, die Bakterien sind nicht 
sdiurefest. 

Sporenfirbung nach Kunin. Negativ. Sporen wurden nie beobachtet, jedoch 
sehen ihnen die Lipoidtrépfchen im Bakterienplasma im ungefarbten Zustand oft 
sehr ahnlich. 
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Tuscheausstrich zur Kapseldarstellung. Es wurden keine Kapseln gefunden. 

Granulaférbung nach NuissER (s. Abb. 17a). Es sind chromatische Granula 
vorhanden, meist an den Enden, seltener in der Mitte; ihre Zahl schwankt von 
1—5 Stiick, am haufigsten sind es 2—3 je Individium. 

Kernfarbung nach Rosinow. Da die Spezialliteratur nicht immer leicht zu er- 
halten ist, sei diese Methode kurz dargestellt : Originalvorschrift fiir Escherichia coli. : 
Ausstrich mit OsO,-Dampfen fixieren (2—6 min), Nachfixierung eventuell mit 
Sublimatalkohol. 10 min Hydrolyse in In-HCl bei 55—60° C. Abspiilen in Aqua 
bidest., farben mit Giemsalésung oder Methylenblau. 

Fiir meine speziellen Bediirfnisse habe ich jedoch die Methode wie folgt ab- 
gewandelt: Die Hydrolysedauer hat sich als zu kurz erwiesen. Die optimale Dauer 
im Einzelfall mu8 empirisch ermittelt werden, da sie fiir verschieden alte Kul- 
turen, Kulturen auf verschiedenen Nahrbéden u.s.f. stark schwankt. Die Zeiten 
bewegen sich zwischen etwa 20 und 40 min. Die Farbungen wurden mit Giemsa 
(1:10 mit Aqua bidest. verdiinnt, p, 7,2 mit Sdrensen-Puffer) oder Kristall- 
violett (py 8,0) durchgefihrt. 

Das Ergebnis weicht von den fiir Hscherichia coli., Bacillus mesentericus, Sal- 
monella paratyphi und andere Formen durch Braun, ROBINOW, PIEKARSKI u.v.a. 
festgestellten Verhaltnissen etwas ab. Einzelne Phasen der Teilung zeigt Abb.17b 
und ec! 


III. Die Physiologie der Kultursymbionten von Pseudococcus citri. 

So interessant es war, die physiologischen Verhaltnisse der in Kul- 
turen gezichteten Symbionten von Pseudococcus citri emer genaueren 
Analyse zu unterwerfen, so wenig darf man eine Bedingung auBer acht 
lassen, mit deren Erfillung oder Nichterfillung die Auswertbarkeit der 
Ergebnisse steht und fallt: SchluBfolgerungen aus dem kulturellen Ver- 
halten der Bakterien auf thr Verhalten im Mycetom haben nur dann eine 
Berechtigung, wenn das Axiom von der Vergleichbarkeit der beiden physio- 
logischen Zustdinde aufrecht zu halten ist. 

Die Berechtigung dieser Annahme 1la8t sich experimentell nur in 
wenigen giinstigen Fillen beweisen. In den weitaus meisten Fallen wird 
man darauf angewiesen sein, aus der experimentellen Nachpriifung der 
zu erwartenden Verhaltnisse eine mehr oder minder groBe Wahrschein- 
lichkeit abzuleiten, daB sich im Mycetom tatsichlich ahnliche Vorganga 
wie in den Kulturen abspielen. 

Wenn ein Mikroorganismus, der im Mycetom eines Insektes doch sicherlich 
in hohem Mae den Einfliissen seines Wirtes unterliegt, auf dem Nahrboden an- 
fangt Proteasen zu produzieren, so ist dies kein positives Zeichen fiir eine Ver- 
gleichbarkeit. Wenn gar Kultursymbionten bei der Reinfektion des Wirtes schwer- 
ste Krankheitsbilder auslésen, wie z. B. bei der Wanze Coptosoma (H. J. Miter) 
so ist damit der Beweis erbracht, daB es sich physiologisch nicht mehr um den 
»gleichen“ Organismus handelt, der vorher in einem véllig oder nahezu ausge- 
glichenen Verhiltnis mit dem Wirt lebte. 

Es scheint wesentlich zu sein, daB dort, wo bisher serologische Iden- 
titétsnachweise gegliickt sind, die Bakterien auch auf dem kiinstlichen 
Nahrboden Eigenschaften entwickelten, die noch an die Anpassung an 
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den Wirt erinnern. [KELLER, Pelomyxa-Symbionten (Haupt- und Be- 
gleitsymbiont, Cellulase-Produktion des Hauptsymbionten) und Peri- 
planeta-Symbionten (Wachstum auf Harnstoff- bzw. Fettkorper-Nahr- 
béden ausschlieBlich, ein Hinweis auf das Vorkommen von Ureasen 
bzw. Desaminasen.) | 

Es mu8 also dem Leser tiberlassen bleiben, zu beurteilen, wie groB 
die Wahrscheinlichkeit eines berechtigten physiologischen Vergleichs 
zwischen Mycetom- und Kultursymbionten in dem hier naher beschrie- 
benen Fall ist. 

Ohne Schwierigkeiten gelang es, die Symbionten von den primaren Kulturen 
in der 1. Passage auf einfachere Nahrbéden zu impfen, wobei sie allerdings sehr 
lange Inkubationszeiten aufwiesen (naheres weiter unten). Die zuerst versuchte 
Methode, Amme und Symbiont mitsammen und gleichzeitig zu verimpfen, erwies 
sich als unn6tig und undurchfiihrbar, da die Ammen die Symbionten sofort tiber- 
wucherten. 

Die Organismen sind streng obligat aerob, Wachstum in Bouillon erfolgt in 
Form einer Kahmhaut, die nach 10 Tagen absinkt. Neues Wachstum erfolgt nicht. 
In Flissigkeitskulturen lieB sich besonders schén die Abhangigkeit der Inkuba- 
tionszeit (bzw. tiberhaupt der Méglichkeit des Wachstums) von der Aussaatdichte 
nachweisen. 

Nitrat und Nitrit wird nicht verwertet. Anorganischer Stickstoff kann in keinem 
Falle von den Symbionten verwendet werden. (Getestet wurden: Nitrate, Nitrite 
und Ammoniumsalze.) 

Gelatine und Plasmagel werden nicht verfliissigt. Uber die Verwendbarkeit 
yon HiweiSbausteinen und Kohlenhydraten soll spater noch berichtet werden. 

Schon in den ersten Zuchten hatte sich ein eigenartiges Verhalten 
der Bakterien bemerkbar gemacht. Die Symbionten lieBen sich, wie 
oben schon erwahnt, von den Erstnahrbéden ohne weiteres auf jeden 
tblichen Nahrboden bringen. Sie wurden vorlaiufig auf Schragagar 
(Merck-Standard I) geimpft. Die Inkubationszeit bis zum Auftreten 
der ersten Kulturen war abhingig von der Dichte der Einsaat und 
schwankte zwischen 4 und 10 Tagen. Bei weniger als 5000 Keimen im 
Kubikmillimeter (Aufschwemmung in Ringerlosung) trat kein Wachs- 
tum mehr auf. Zwischen den primiéren Kulturen und den Kulturen auf 
weiteren Passagen bestand keinerlei éuBerlich erkennbarer Unterschied 
(Ausnahmen siehe weiter unten). 


Merkwiirdig war eine Reproduktionshemmung, die bei allen Kulturen auftrat 
und zugleich mit verringertem Dickenwachstum etwa am 2. (4.) Tage nach dem 
Erscheinen der Kulturen begann. Worauf diese Hemmung zuriickzufiihren war, 
wurde mir erst spater klar. Ich versuchte nun, durch Zusaitze wachstumsférdern- 
der Stoffe zum Nahrboden die Inkubationszeit bei geringer Hinsaatdichte herab- 
zusetzen. Zur Verwendung kamen: Nicotinséureamid, B,,-Konzentrat der Fa. Uvo- 
cal! (Hamburg) und selbst hergestellter Pferdeleberextrakt. Die verschiedenen 


1Den Firmen Uvocal-Hamburg und Hoffmann-La Roche bin ich fir die 
Uberlassung verschiedener Aminosiure- und Vitaminpréparate zu Dank ver- 
pflichtet. 
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Substanzen wurden in verschiedenen Konzentrationen gegeben. Gegenitiber den 
Kontrollen trat ein, in den meisten Fallen verstarktes, vor allem beschleunigtes 
Wachstum auf, so daB bei einer Aussaatdichte von 10000/mm* nach 3 Tagen 
bereits das Wachstum verglichen werden konnte (Kontrollen 5—6 Tagen). Bei 
diesen Stoffen handelt es sich nicht um lebensnotwendige Stoffe, da die Kontrolle 
ja ein Wachstum zeigte, sondern um aktivierende (komplettierende ?) Substanzen, 
die einen zusatzlichen Effekt haben. Nachfolgende Tabelle ist ein Protokollauszug 
und gibt das Wirkungsverhaltnis der einzelnen Stoffe und Gemische zueinander 
nach 3 Tagen wieder. Die Mengenangaben sind je Kubikzentimeter zu verstehen. 

(Leberextrakt: 2g pulverisierte trockene Pferdeleber +50 cm? Aqua dest. 
20 min gekocht, filtriert, im Vakuum auf 10 cm® eingedampft.) 

Die Tabelle 3 zeigt, daB der wachstumsférdernde Effekt abhangig ist von der 
Konzentration der zugesetzten Substanz, wie dies ja allgemein in der Bakterio- 
Physiologie beobachtet wird. Hervorzuheben ist die Tatsache, daB dberdosierte 
Organextrakte nicht nur Wachstumshemmung, sondern auch Hemmung der Farb- 
stoffbildung bewirken. 


Tabelle 3. 
Lfd. | NikotinsAureamid | B,.- Konzentrat. Leberextrakt Wachstum 

Nr. y y em nach 3 Tagen 

1 10 = = gut 

2 100 — = sehr gut 

3 200 — — gut 

4 — 0,001 - gut 

5 os 0,01 — ausgezeichnet 

6 = 0,1 — mabig 

i — 0,2 — mafig 

8 — — 0,0005 gut 

9 — — 0,005 sehr gut 
10 — — 0,05 schlecht 
11 — — 0.1 sehr schlecht 
12 100 0,001 — ausgezeichnet 
13 100 —- 0,025 sehr gut 
14 100 0,1 — gut 
15 100 0,2 0,025 schlecht 
16 — 0,1 0,02 schlecht 
17 — 0,1 0,05 sehr schlecht 
18 — 0, 0,1 kein Wachstum 
19 — _ = negativ 
20 — — — negativ 
21 = o _ negativ 


Die an den primaren Kulturen beobachtete Reproduktionshemmung 
trat auch hier (nach 5 Tagen) ein. 


Nachdem nun eine Méglichkeit gegeben war, jederzeit in Kiirze — 


frische Kulturen zur Hand zu haben, versuchte ich, verschiedene In- 
sekten mit dem geziichteten Organismus zu beimpfen. 
Es wurden Stabheuschrecken, Maikafer und Mehlkiferlarven geimpft. 
Technik. Sie hielt sich im wesentlichen an die Angaben von Ries (Experi- 
mentelle Symbiosestudien I). Die Tiere wurden mit Ather narkotisiert, mit Chlor- 
aminalkohol 6rtlich desinfiziert. Zur Injektion in die Leibeshéhle wurden feinste 


Injektionsnadeln (Yale B—D 25, amerik. Fabrikat) beniitzt. Es wurden direkt — 


mit der Nadel abgestrichene Kulturen verimpft. Das Ergebnis zeigt die folgende 
Darstellung: 
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Tabelle 4. 
oe rl ae RL 
Mehlwurm Maikafer Stabheuschrecke 
-Zahl der geimpften Tiere. . . . 10 10 10 
Zahl der Kontrollen. ..... 10 S10 10 
Uberlebende Versuchstiere . . . 9 7 3 
| (ach 4 Tagen 
¥ 7 tot) 
Uberlebende Kontrollen . ... 8 8 5 
Infektion der Versuchstiere. . . keine lmal Kokken | 3mal kurze, 
Ima] Stabchen | dickeStibchen, 
2mal Rosetten 
Infektion der Kontrollen. . . . 2mal lange | Imal Kokken | 2mal Kokken, 
Stabchen 2mal Kurz- 
stabchen 


Die Tabelle 4 zeigt, daB ein eindeutiger, negativer Befund (Zahl der 
Todesfille bei Versuch und Kontrolle gleich, Zahl der Infektionen in 
der Kontrolle héher!) bei Melolontha und Tenebrio vorliegt, bei der Stab- 
heuschrecke ist die Deutung nicht klar. Die auftretenden Infektionen 
stammen wohl vom Integument, das schwer einwandfrei zu sterilisieren 
ist. Das Implantat wird beim Mehlwurm analog zu den Versuchen von 
Ries (Mycetomtransplantationen) sofort mit einer Melaninhille um- 
geben. In Serienversuchen konnte ich die Degeneration der Symbionten 
in dem vom Melanin eingekapselten Implantat schrittweise verfolgen. 
(Ob. bei der Melanisierung das Tyrosin bzw. die Tyrosinase in diesem 
Falle vom Tier oder vom Mikroorganismus stammt, ist weder aus den 
Versuchen von Ries noch aus den eigenen Experimenten zu entnehmen. 
Tyrosin ist sowohl in der Lymphe des Mehlwurmes, als auch in den Bak- 
terien vorhanden, wie spiater angestellte, papierchromatographische 
Analysen ergeben haben. Naheres s. dort.) Die Bakterien aus den 
infizierten Versuchstieren waren in keinem Fall einwandfrei mit den 
verimpften Symbionten in Beziehung zu bringen. 

Um auch bei Wirbeltieren wenigstens einen Anhaltspunkt— zu 
gewinnen, wurden 2 weiBen Mausen 3mal im Abstand von je 1 Woche 
je etwa 5108 Keime intraperitoneal gespritzt1. Pathologische Ver- 
anderungen waren weder im Verhalten noch bei der Praparation (nach 
6 Wochen Inkubationszeit) festzustellen. 

Diese Ergebnisse beweisen keine allgemeine Apathogenitiat der ge- 
zuchteten Keime, machen aber eine solche zum mindesten fiir Insekten 
wahrscheinlich. (Versuche zur Virulenzsteigerung wurden nicht durch- 
gefihrt.) 


Bei den oben beschriebenen Versuchen war mir die unterschiedliche Lange der 
Bakterien auf den verschiedenen Nahrbéden aufgefallen. Intensiveres Wachstum 
der Kultur war dabei gleichbedeutend mit Verkiirzung der Durchschnittslange 
im Verhaltnis zur Dicke bzw. umgekehrt. Diese Verkiirzung und Verlangerung 


. 1 Aufschwemmung der Bakterien in Ringerlésung. 
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der Bakterien iiberschritt die normale Variationsbreite nicht, die etwa zwischen 
2,5uund 10 liegt. Die Schwankungen des Durchschnittswertes stellen sich so 
als Gleichgewichtsverlagerungen dar, die jederzeit reversibel sind. Wurden die 
Bakterien von einem schlechten auf einen guten Nahrboden verimpft, so trat eine 
Umkehr des Verhaltnisses ein.; Eine Wachstumshemmung trat auf allen Nahr- 
béden unverindert auf, und zwar auf verschiedenen Proben des gleichen Nahr- 
bodens zur selben Zeit. Es konnhte sich nicht um eine primaére Hemmung handeln, 
da ja Anfangswachstum auftrat. . | 

In diesem Fall lag der Verdacht nahe, da8 die Hemmung auf Stoffe zurtick- 
zufiihren sei, die von den Symbionten unter den gegebenen Bedingungen selbst 
produziert wiirden, ein dem Bakteriologen durchaus vertrauter Vorgang. Um die 
Richtigkeit dieser Vermutung zu priifen, ging ich auf verschiedenen Wegen vor. 

Die Ergebnisse waren durchaus einheitlich und wiesen auf den vermuteten 
Sachverhalt hin. 

J. Auf Merck-Standard I-Schragagar war die Hemmung nach 4 Tagen deut- 
lich zu sehen, d.h., die Kolonien wurden nicht mehr gréBer. Wenn neben dem 
1. Impfstrich nach 8 Tagen ein 2. Strich angelegt wurde, so war dieser tiberhaupt 
nicht mehr zum Wachsen zu bringen. 

2. Auf Petrischalen, die in der Mitte ringférmig (2 cm @) mit Symbionten be- 
impft worden waren, trug ich speichenférmig nach l0tagiger Bebriitung neue 
Striche vom medianen Ring aus auf. Es zeigte sich einwandfrei eine von der Mitte 
zum Rand der Schale an Staérke abnehmende Hemmung des Wachstums. 

3. Bei Cello-Platten war die Hemmung an sich nie so ausgepragt wie auf 
Agar (wegen der besseren Diffusionsméglichkeit), aber deutlich festzustellen. Hier 
wurde das Cellophan nach Sistierung des Wachstums steril auf eine frisch zu- 
bereitete Schale mit dem gleichen Nahrboden gegeben. Das Wachstum setzte 
sofort wieder ein. Wurde im Gegensatz dazu versucht, das Wachstum auf 10 Tage 
alten Platten neu anzuregen durch nachtraglichen Zusatz eventuell verbrauchter 
notwendiger Stoffe (Vitamingemisch ReErcusTEern, Leberextrakt, Hefeextrakt, 
Folsaure, B,.-Uvocal), so erwies sich dies als unméglich. 


Diese Ergebnisse lieBen es winschenswert erscheinen, die Natur des 
durch die oben beschriebenen Versuche bewiesenen autogenen Hemm- 
stoffes niher kennenzulernen, da eventuell ein ahnlicher Vorgang auch 
im Mycetom vor sich gehen k6nnte. 

Zum Zweck dieser Untersuchungen wurde ein Nahrboden hergestellt 
und beimpft, dessen Komponenten weitestgehend bekannt waren. Als. 
Erstarrungsgrundlage diente Bacto-Agar (Difco), ein stark gereinigter, 
salzfreier pulverisierter Agar, den ich vor Gebrauch 48 Std. in Aqua 
bidest. wasserte. Dazu kamen Salze und Aminosiuren, sowie Vitamine 
(Rezept s. unten). 


Bei allen Versuchen, die wegen der Hitzeempfindlichkeit der Substanzen eine 
Hitzesterilisation gleich welcher Art nicht vertrugen, sterilisierte ich wie folgt?: 

1. Sterilisation der Grundlésung (alle Bestandteile, die unbeschadet auto- 
klaviert werden kénnen). 

2. Hitzeempfindliche Zusatzstoffe in sterilem Aqua bidest. lésen und mit 
sterilen Mikropipetten in die trocken sterilisierten Réhrchen geben. 

3. Die sterile, auf 70°C (je nach Notwendigkeit auch tiefer) gekiihlte Grund- 
lésung mit Pipetten in die Réhrchen mit den Zusitzen abfiillen. (Im Versuchsfall 
fiir Schragagar und fliissige Kulturen je 10 cm.) 


* Kin Bakterienfilter stand mir leider nicht zur Verfiigung, 
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Je nach Reinheit und Sauberkeit der zugesetzten Substanzen werden sich 
etwa 50—70% der Rohrchen nach 8 Tagen Bebriitung bei 30° C als steril und fiir 
den Versuch tauglich erwiesen haben. Bei Verunreinigung der Praparate durch 

_Sporen kénnen alle Réhrchen Infektion zeigen. (Hier half nur ein neues, saubereres 
Praparat, wenn nicht vorsichtig, bei 60° C fraktioniert sterilisiert werden konnte.) 

Der Nahrboden fiir die obenerwahnten Versuche setzte sich folgendermaBen 

zusammen: Auf 250 cm? Aqua bidest.: : 


Salze: 1,25 g NaCl Die anderen, unerlaSlichen Spurenelemente 
0,05 g MgSO, sind als Verunreinigungen in den neben- 
.0,025 g CaCl, stehenden Substanzen enthalten (Merck, 


0,25 g KH,PO, } pro analysi-Praparate). 
0,0025 g Mn-SO, 
4,25 g Bakto-Agar (je nach Bedarf). 
Dazu kamen (in synthetischen Nahrbéden) 
Leucin-Racemat 
Isoleucin 
Glutaminsaure 
Asparagin 
B-Alanin Verschiedene Konzentrationen 
Cystin 
Tryptophan 
Valin 
Nicotinséureamid 
B-Komplex der Firma Hoffmann-La Roche, verschiedene Konzentrationen 


Pantothensaure 
Folsaure - 
(6-Indolyl-Essigsiure) 5—20y je ml. 

Die genannten Stoffe wurden in verschiedenen Kombinationen und Konzentra- 
tionen gegeben. Die Kinzelheiten sind nur teilweise interessant und von Wichtigkeit 
und sollen auch nur insoweit sie von besonderem Interesse sind behandelt werden. 

(Das Wachstum auf Agar wurde zum groben Vergleich mit dem blofen Auge 
beurteilt, das Wachstum in Fliissigkeiten nephelometrisch mit dem Lange-Nephelo- 

meter bestimmt.) 

In fliissigen Kulturen, deren Wachstum so bestimmt und graphisch 
festgelegt ist, kann die eingetretene Wachstumshemmung nicht ent- 
sprechend klar beurteilt werden. So beobachtet man dieselbe am besten 
auf Schragagar durch einen zweiten, neben dem primiren angelegten 
Impfstrich nach bestimmter Zeit. Es fiel mir auf, daB die Hemmung 
um so kraftiger und schneller eintrat, je mehr Abbauprodukte tierischen 
KiweiBes im Nahrboden zur Verfiigung standen und je alkalischer der 
Nahrboden war. 

Frihere Versuche hatten gezeigt, da Euproteine und Proteide, 
gleich welcher Herkunft, nicht gespalten werden konnten. (Casein- 
triibung wird nicht geklirt, Gelatine nicht verflissigt, Hihnerplasma 
nicht verfliissigt, Serum nicht verfliissigt, auf gereinigtem Albumin 
erfolgt kein Wachstum.) Es muBte sich aber um Abbauprodukte von 
Proteinen handeln, die (zur Resorption kamen und) nach irgendwelchen 
Umlagerungen als Antiwuchsstoffe auftraten. 


Z. {. Morphologie, Bd. 41. 
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Bei der schrittweisen Selektion durch synthetische Nahrbodensub- 
stanzen konnte ich schlieBlich die cyclische Aminosiure Tryptophan 
fiir das Zustandekommen der Hemmung verantwortlich machen. 
(Leider wurde diese Hemmung in der fliissigen Kultur nicht so deutlich 
wie auf Platten.) Auch hier zeigte sich die typische Abhangigkeit der 
Reaktion vom py-Wert, wobei py 6,0 als kritischer Punkt anzusehen 
war, unter dem eine Wachstumshemmung nicht mehr auftrat. Trypto- 
phan selbst hemmt das Anfangswachstum nicht, also muBte ein Abbau- 
produkt des Tryptophans die Schuld tragen. Von den zwei méglichen 
Wegen konnte durch Testversuche mit Haferkoleoptilen der unten dar- 
gestellte als richtig bewiesen werden: 

Desaminase —> B-Indolylessigséure + NH, 


JA (NH, nicht nachweisbar) 
Pu liber 6 


Tryptophan 


Pu unter 6 


(Aminoséuredecarboxylase > Tryptamin +- CO,*) 


B-Indolyl-Essigsiure hemmt in Konzentrationen von 10—20 y/ml das Wachs- 
tum auf optimalen Nahrbéden absolut. (Siehe Nr. 5 und 6 von Abb. 18 py, auf 
6,8 eingestellt.) Der Tryptophanabbau ist nicht vollstandig, da er nicht bis zum 
Indol durchgefiihrt wird. Die Desaminierung setzt kein NH, frei, es wird wahr- 
scheinlich in einer Gleichgewichtsreaktion Aminierung <> Desaminierung sofort 
wieder verbraucht. So fand Woo.tF schon 1929 bei Escherichia coli (= Bacterium 
colt der alten Nomenklatur) zwei Fermente, die ein Gleichgewicht Asparaginsaure 
<; Apfelsiure (iiber Fumarsiure) steuern. Das Enzym Aspartase wiirde dabei 
die Reaktion Fumarsaure + NH, ~<; Asparaginsiure katalysieren. Derselbe Reak- 
tionstypus liegt nach Knoop (1925) bei der Bildung von Glykokoll aus Essig- 
siure im Organismus und beim Gleichgewicht Brenztraubensaiure <,; Alanin bzw. 
Oxyphenylbrenztraubensaure <> Tyrosin in der iiberlebenden Leber vor. DaB 
durch Desaminierung freiwerdender NH, nicht nachweisbar zu erscheinen braucht, 
beweist die Beobachtung NrEpHAms (1930), nach welcher der durch die Desami- 
nierung von Asparaginséure — Bernsteinsiure im Muskel freiwerdende NH, sofort 
an einen anderen N-freien Rest angelagert wird. 


B-Indolyl-Essigsiure ist ein Stoffwechselprodukt, das, in den Ndhr- 
boden ausgeschieden, das Wachstum weiterer Keime der gleichen Art von 
vorneherein verhindern kann. Alle anderen, unter bestimmten Umstian- 
den auftretenden Wachstumshemmungen sind anscheinend streng an 
das Stoffwechselgeschehen im Kérper des Bakteriums gebunden. So ist bei 
Cystin (in groBen Dosen!) eine plotzliche Hemmung zu verzeichnen, die 
wahrscheinlich auf eine ungtinstige Verschiebung des Redox-Potentiales 
zurickzufthren ist. (Es war mir leider nicht méglich, die rH-Werte zu 
bestimmen. ) 


* Der Tryptaminnachweis wurde nicht gefiihrt. Lediglich aus dem negativen 
Ausfall der Versuche mit der Avena-Koleoptile schlo8 ich auf Grund theoretischer 
Uberlegungen auf diese Méglichkeit des Tryptophanabbaues. 


Se 


a 
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Kine Kombination von Leucin, Iso-Leucin, Glutaminsiure, Aspara- 
gin und #-Alanin erwies sich schlieBlich als am giinstigsten fiir simtliche 
weiteren Versuche. Ein Wachstumsstillstand trat in dieser Lésung erst 
auf, wenn alle Stoffe verbraucht waren. Autolytische Erscheinungen 
konnten nicht beobachtet werden. Es muften von diesen Aminosauren 
also Baustoff- und Energiestoffwechsel bestritten werden. Das laBt es 
erklarlich erscheinen, daB die Mengen der Substanzen nicht von Be- 
deutung waren, solange sie nicht unphysiologische osmotische oder 
Pu-Werte zur Folge hatten. Waren die Einzelmengen nicht von groBer 


O 2 4 72 96 120 Ye 168 192 216 240 264 208 312 336 360 IBY Std. 
Abb. 18. Das Wachstum der Kultursymbionten als Funktion der Aminoséurekomponenten 
des Nahrmediums. Wachstum W = log n/n. 


Bedeutung, so war doch ein bestimmtes Mengenverhaltnis zuein- 
ander von Wichtigkeit. Es betrug in der oben genannten Reihenfolge 
2,5:1:5:1:1. Abweichungen um mehr als 25% (fir eine Substanz) 
hatten Wachstumsverminderung zur Folge. (Quantitative Maxima: 
250 y/ml Leucin usw.) 


Tabelle 5. 
Gluta- | 
_ Nr. } Leucin ae min- Cystin be iia coe 6-Alanin pects Nia. 
7) A ae ae a 9 Fees ree re = «| is 
2) 4+ | + Hc {ei aee i citepels a x on 2p a 
pot Po] Rp ee pt po = be 
fohoicticd ork dolubcbioshi tian atee ty) heb foot oe 
5 a =e = te a ne Js Siz = 
sm a +. | + 


Die Kurve 4 der Abb. 18 zeigt den typischen Wachstumsverlauf bei 
ungestértem Wachstum. Die H*-Konzentration bleibt annahernd kon- 
stant, eine Autolyse tritt nicht ein. 

Aus der Verwendbarkeit von Pepton (Merck) und fermentativ auf- 
geschlossenem Casein (Merck) mu8 auf das Vorhandensein von Hreptasen 
geschlossen werden. Ob es sich um Polypeptidasen oder Dipeptidasen 
handelt, wurde nicht festgestellt. 


Z. f. Morphologie, Bd. 41. 8a 
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Der Tryptophan-Abbau zu B-Indolyl-Essigsaure laBt auf die Anwesen- 
heit von desaminierenden Fermenten oder Fermentsystemen schlieBen. 
Da8 sich NH, im Nahrboden nicht nachweisen léBt, macht auBerdem die 
Funktion von Enzymen der Umaminierung wahrscheinlich. 


a ow Games 6 120 Wy 768 Std. 


Frukfose 


7; 2 ® 72 9 720 Wy 769 Std. 


Mannose 


0 ay 7) 72 4 120 14 768 Std. 


Abb. 19a—d. Das Wachstum der Kultursymbionten in Aminosiurelésungen mit Zu- 
sitzen von 1%. a Saccharose; b Laktose; c Galaktose, Fruktose; d Mannose, Glukose. 
Wachstum W = log n/n (1, 2,3 usw.). n Extinktionswert im Lange-Becherglasnephelometer. 


1. Untersuchungen tiber die Verwertbarkeit verschiedener Kohlenhydrate 
durch die geziichteten Symbionten. 

Die im folgenden beschriebenen Versuche erschienen zur Aufklarung 
der Physiologie der Symbionten ebenso wichtig, wie die oben beschrie- 
benen Untersuchungen tiber den EiweiSstoffwechsel. 

Abb. 19 gibt in verschiedenen Kurven das Wachstum in Nahr- 
lésungen wieder, die auSer den notwendigen Aminosduren (1:10 ver- 
dimnt im Verhiltnis zum Maximum) jeweils 1% des angegebenen 
Zuckers enthielten. (Die Lésungen wurden aseptisch zubereitet.) Dabei 
interessierte vor allem neben dem eintretenden Wachstum, das auf eine 
direkte Verwendung der Zucker im Aufbaustoffwechsel schlieBen lieB, 
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die Sauerung der Nahrlésung, die einen desmolytischen Abbau der Mono- 
saccharide zu Carbonsiuren anzeigte. Die Liésungen waren mit pri- 
marem K-Phosphat auf pq 6,5 eingestellt worden. Die Tabelle der 
Abb. 20 zeigt auBerdem noch die py-Werte von 1 %igen Zuckerlosungen 
an. Wenn der py-Wert der Nahrlésung unter den der reinen Zucker- 
l6sung sank, konnte definitiv auf einen Zuckerabbau geschlossen werden. 
Die py-Werte wurden mit dem Ionometer gemessen (Chinhydron-Elek- 
trode). Den Wachstumskurven der Abb. 19 sind zum Teil die mittleren 
Abweichungen beigegeben, die 
fiir je 10 Rohrchen nach der 
bei Abb. 19 schon angegebenen Pu-Ausgangswert = 65 
Formel errechnet wurden. : 
Bei der Betrachtung der vor- 
stehenden Kurven und Ta- 
bellen erscheinen vier Zucker 
vollig eindeutig charakterisiert : 
Galaktose und Glukose und 
die beiden Disaccharide Lak- 
tose und Saccharose. Galaktose 
wird kraftig abgebaut, und 
zwar wahrscheinlich nicht bis 
zu CO, (keine Gasbildung nach- Galaktose Fruktose Mannose Sacchérose Glukose Laktose 
weisbar). Vermutlich bleibt der Abb. 20. Graphische Darstellung des Wachs- 


3 ; é tums von Symbiontenkulturen (2) und der 
Abbau spatestens bei einer  Saurebildung (3) in Nahrlésungen mit 1% ver- 
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stehen. (Die Wabhrscheinlich- 

keit, da der Weg der Zuckerverwertung in diesem Falle tiber die 
 Ketosaiuren geht bzw. zu ihnen fiihrt, wird spater noch klarer hervor- 
treten.) Das Wachstum mit Galaktose ist kraftig, die Kurve entspricht 
durchaus einer normalen logarithmischen Extinktion. Glukose kann 
anscheinend nicht als Energiequelle ausgenititzt werden. Der py-Wert 
der Nahrlésung ist nach 10 Tagen gleich dem einer entsprechenden 
reinen Glukoselésung. Nach 20 Tagen liegt er jedoch etwas mehr im 
alkalischen Bereich. Das Wachstum ist minimal. 

' Eine eigenartige Erscheinung in bezug auf die Wirkung der Glukose 
sei noch erwihnt. Festen Nahrbéden, die 1% Pepton und Fleischextrakt 
enthielten (und so an sich Bedingungen boten, die einen Zuckerzusatz 
iiberfliissig machen) setzte ich Glukose in steigender Konzentration zu. 
Dabei konnte festgestellt werden, daB mit Zunahme der Glukosemenge 
ein immer gréBerer Prozentsatz der Bakterien auf dem Nahrboden 
extrem lange (bis zu 35) schlauchartige Formen annahm. Bei 10% 
Glukose sehen die Bakterien so aus, wie sie Abb. 21a zeigt. Hierbei 
handelt es sich, wie Kontrollen mit Maltose, Dextrin und Galaktose 
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zeigen (Abb. 21 b) um eine spezielle Wirkung der Glukose. Der Vorgang 
war reversibel, d. h. auf normale Nahrbéden gebracht, wuchsen die Bak- 
terien wieder in der normalen Form. Allerdings konnten sie von 5 %igen 
Glukosenihrbéden nach 10 Tagen nicht mehr auf andere Nahrbéden 
verimpft werden, wihrend 
von 5%igen Galaktose- 
rohrehen noch nach 20 
Tagen abgeimpft werden 
konnte. Ein weiteres Cha- 
rakteristikum der 5- und 
10%igen Glukosenahr- 
béden war, daB auf ihnen 
die Farbstoffbildung fast 
vollig unterblieb. 

Saccharose und Laktose 
kénnen nicht angegriffen 
werden, zeigen auch 
keinerlei Besonderheiten. 
Ebensowenig werden Mal- 
tose und Melezitose abge- 
baut. 

Fruktose. Das Wachs- 
tumsmaximum liegt tiefer 
als bei Galaktose, auBer- 
dem liegt es héher als der 
Endwert, da autolytische 
Vorgiinge eintreten. Das 


Abb. 21a—d. Kultursymbionten yon Pseudococcus citri. 5 a s 
Mikrophotographien auf a 10% Glukose etwa 1200 x; Séuremaximum tritt am 


b 10% Galaktose etwa 1200 x; ec 7% Pepton etwa 3. Tage ein bei 5.1. der 
1400 x ; dsekundire Kultur etwa 1400 x. a,b: Formol. be Pa, pee 2 
Kristallviolett; ¢, d: OsO,-Dampf, Hisenhimatoxylin. Endwert des PH liegt 


wieder wesentlich héher, 
was sich aus der auffillig schnellen Autolyse der Kulturen erklirt, die 
unter den angegebenen Bedingungen schon nach 5 Tagen eintritt. Es 
stellt sich ein Autolyse-Wachstumsgleichgewicht ein, das erst nach 
etwa 35 Tagen endgiiltig durch den Tod der Kultur aufgehoben wird. 
CO, wird nicht gebildet. 
Mannose. Geringfiigige Siuerung und geringes Wachstum treten ein. 
Sorbose. Kein Wachstum, keine Erniedrigung des py-Wertes. 
Die verwendeten Zucker stammten aus der sero-bakteriologischen 
Abteilung der Fa. Bayer, Leverkusen!. Sie hatten die Konfiguration: 
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d(+-) Xylose, «- und f-Laktose, 1(+-) Rhamnose (Wachstum und Saure 
negativ), 1(-+) Arabinose (Wachstum und Sure positiv). 

Allgemein stellt sich also der Zuckerstoffwechsel als ein rein auf 
Monosaccharide begriindeter physiologischer Vorgang dar, und zwar 
werden hier sowohl Aldosen, als auch Ketosen verwendet, jedoch keines- 
wegs alle. Die einzige zur Verfiigung stehende Methylpentose Rhamnose 
erwies sich als nicht verwertbar, wahrend die beiden echten Pentosen 
d-Xylose und 1-Arabinose Wachstum und Sauerung ergaben. Poly- 
saccharide kénnen nicht abgebaut werden, soweit sie untersucht wurden 
(Agar, Stirke, Cellulose), ebensowenig das Trisaccharid Melezitose, noch 
die Disaccharide Maltose, Saccharose und Laktose, wobei zwischen «- 
und f-Laktose kein Unterschied vorhanden war. Im Gegensatz dazu 
zeigen verschiedene untersuchte Isomere der Monosaccharide gewisse 
Unterschiede, die im Falle d-Fruktose — d-Sorbose soweit gehen, daB 
Sorbose keinerlei Veranderung erleidet, Wachstum und Sduerung sind 
negativ. Zwischen Xylose und Arabinose sind geringe Unterschiede in 
der Intensitaét des an sich spirlichen Wachstums, sowie im Grad der 
Saéuerung vorhanden, wobei in beider Hinsicht Arabinose den Vorzug 
besitzt. 

Der Abbau der Zucker geht immer mit einer anfanglichen Verschie- 
bung des pg nach unten parallel. Bei den verschiedenen Zuckern tritt 
das Siuremaximum zu verschiedener Zeit ein, hilt auch verschieden 
lange an, geht aber ungefihr parallel mit dem eintretenden Wachstum. 
Kine Bildung von CO, konnte in keinem Falle beobachtet werden. (Ver- 
suche mit Garroéhrchen und flissigen Néhrbdden in Reagenzglasern, 
die mit Paraffin tiberschichtet wurden.) Wahrscheinlich geht der Ab- 
bau bzw. Einbau der Zucker wie schon erwahnt tuber die Ketocarbon- 
sauren. Sie konnen namlich auch als Kohlenhydratquellen dienen (Kurve 
s. Kapitel tiber Stickstoffverwertung). 

Diese angefiihrten Beobachtungen iiber den Abbau Zucker > Saure 
usw. gelten nur fiir Nahrl6sungen, in denen die N- Quelle in Form der 
erwahnten Aminosduren sehr gering bemessen ist. (Nicht tber 500 y 
Gesamtaminosiuren/ml Niahrlésung.) Stehen Stickstoffquellen als 
Fleischextrakt, Pepton, Caseinhydrolysat in relativ groBen Mengen zur 
Verfiigung, so indern sich die Verhiltnisse in der Weise, wie sie die fol- 
gende Aufstellung zur Anschauung bringen soll. [Der Hefeextrakt 
(Torulopsis utilis) wurde mir freundlicherweise von Herrn Dr. K. Orr- 
HAUS zur Verfiigung gestellt. Er wurde von ihm mit ,,66°° bezeichnet 
und besitzt eine Dichte von 1,3.] 

Der Hefeextrakt wurde tropfenweise zugegeben, die gegebene Menge 
entsprach ungefihr 500 y/ml (Trockensubstanz). 

Durch diese und andere, immer wieder in dieselbe Richtung deutende 
Ergebnisse scheint die Annahme eines adaptiven Fermentsystems 
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Tabelle 6. 


Naéhrboden pu-Anfang Ke | Tete eee: 

1% Pepton, 2% Galaktose . 6,8 14 4,9 kraftig ; 
1% Pepton, 2% Galaktose, 66 6,8 14 7,8 sehr kraftig 
3% Pepton, 2% Galaktose . . 7,0 10 7,0 mittel 
5% Pepton, 2% Galaktose . . . 7,0 15 ail schwach 
2% Galalktoses O62. 1. Ge re) 6,0 12 7,5 sehr kraftig 
0,3% Fleischextrakt, 1% Galak- ty 

tose,.0;5% Pepton. .... . « 7,2 14 8,0 kraftig 
0,3% Fleischextrakt, 1% Galak- 

tose, 0,5% Pepton, Hefe-Nu- 

cleinsiure 200 y/ml .... . 7.2 14 5,4 | schwach 


gerechtfertigt. Dieses System wirde unbeeinflu&t je nach der Menge der 
vorhandenen Stoffe und ihrem Verhaltnis zueinander einmal die des- 
aminierenden bzw. N-Verbindungen losenden Fermente in den Vorder- 
grund treten lassen, andererseits entsprechend die Fermente des Zucker- 
abbaues voranstellen. Nun kann aber, wie auch die vorstehende Tabelle 6 
zeigt, das Fermentgleichgewicht beeinfluBt werden. Bei den beschrie- 
benen Versuchen wurde es durch die hoch dosierten Hefe- und Leber- 
extrakte in Richtung N-verarbeitende, durch hohe Nucleinséuredosen 
auf die Seite der zuckerabbauenden Fermente verschoben (200 bis 
400 y/ml). 

Kine weitere Wirkung der Hefeextrakte besteht in der starken Steige- 
rung der Farbstoffbildung durch die Bakterien und in der Intensivierung 
des Wachstums. Hefenucleinsiiwren verzogern das Wachstum stark und 
hemmen die Farbstoffbildung (bei 400 y/ml) fast vollig. 


Moéglicherweise besteht ein direkter Zusammenhang der verwerteten Stoffe 
mit dem gebildeten Farbstoff oder es erfolgt die Wirkung iiber eine Steigerung 
bzw. Senkung der Zellassimilation. (Die letzte der beiden Méglichkeiten kann 
jedoch keine groBe Wahrscheinlichkeit fiir sich buchen, denn es treten aus- 
gezeichnet wachsende Kulturen mit geringer und mit intensiver Farbstoffbildung 
auf, das gleiche gilt fiir schlecht wachsende Kolonien. Da gerade die Kulturen 
am wenigsten Farbstoff bilden, die sowohl qualitativ als auch quantitativ das 
héchste Nahrstoffangebot erhalten, muB8 daraus geschlossen werden, da ent- 
weder die Farbstoffbildung eine Mangelerscheinung ist, oder das Nachlassen der 
Farbstoffintensitat auf einem Uberangebot beruht.) Die Farbstoffbildung kann 
am besten unterdriickt werden durch Priparate, die einen groBen Prozentsatz 
an Nucleosiden und Nucleinsiuren enthalten (Leberextrakt, Hefenucleinsauren, 
Lacarnol-Nucleosidpraparat der Farbwerke Hoechst). Aber auch durch hoch- 
prozentige Peptongaben (5—7%) wird die Farbstoffbildung gehemmt. Auf diesen 
Nahrbéden tritt auSerdem folgende Erscheinung auf: Werden von einer normalen, 
kraftig farbstoffbildenden Kultur Bakterien auf 6%igen Peptonagar verimpft, so 
treten dort nach 2—3 Tagen fast farblose Kulturen auf, die charakteristische In- 
volutionsformen zeigen. Die Enden der Bakterien sind keulenartig angeschwollen, 
wie Abb. 21c zeigt. Nach 18 Tagen jedoch treten auf den alten Kulturen spontan 
junge, im Wachstum etwas rauhere Kolonien auf, die kraftig rot erscheinen und 
deren Individuen véllig typische Form aufweisen (Abb. 21d). Verimpft man diese 
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nun auf denselben Nahrbéden weiter, so zeigt sich eine deutliche Anpassung, 
indem die primaren Involutionskulturen nicht mehr auftreten. Impft man von 
diesen Nahrbéden wieder auf 1% Peptonagar, so ist Wachstum und Farbintensitat 
normal. Nach 3 Passagen auf die hochprozentigen Peptonnahrbéden riickgeimpft, 
wiederholt sich der Vorgang wie beschrieben. Es muB8 sich also um eine plétzliche, 
aber reversible Stoffwechselumstellung handeln, vielleicht im Sinne einer (quanti- 
tativ) adaptiven Fermentbildung, wie sie VrRTANEN beschreibt. (Ahnliches wurde 
schon fiir die hochprozentigen Glukosenahrbéden gezeigt.) 


Das bis jetzt beschriebene Kulturverhalten von Pseudococcus citri- 
Symbionten weist keine auBergew6hnlichen Besonderheiten auf. Wie so 
oft in der Bakteriologie ist auch hier das Fermentsystem kein starres, 
sondern in gewissen Grenzen den momentanen Anforderungen angleich- 
bar. Es sei an das verschiedene Verhalten auf peptonhaltigen und 
peptonfreien Nahrbéden erinnert. Gewisse Fahigkeiten jedoch fehlen 
definitiv. So kénnen anscheinend unter keinen Umstinden Decarb- 
oxylasen gebildet werden. (AuBer einem Ferment, das vermutlich auf 
sauren Nahrbéden Tryptophan zu Tryptamin decarboxyliert.) Die 
Folge davon ist, daB der Zuckerabbau véllig ohne nachweisbare CO,- 
Bildung vor sich geht, wobei die Zucker sehr wohl zu Saéuren abgebaut 
werden. Eine Parallele dazu bilden gewisse Vertreter der Ruhrbakterien, 
die Zucker auch zu Séuren abbauen, aber wegen des Fehlens einer De- 
carboxylase kein CO, zu bilden vermégen (HavrowitTz 1948). 

Wie die geziichteten Symbionten den Energieumsatz regeln, kann ich nicht 
sagen. Es ist jedoch wahrscheinlich, daf die Energiegewinnung aus dem Abbau 
organischer Verbindungen hergeleitet ist. Wie aus den Versuchen zu ersehen, 
k6énnen als solche sowohl Hexosen als auch Aminosiuren dienen. Der Abbau der 
Hexosen spielt sich wahrscheinlich dergestalt ab, daB sie primar vielleicht tiber 
verschiedene, hypothetische Zwischenstufen zu Phosphorbrenztraubensaure ge- 
spalten werden. Die Milchsaiure kann ja auch durch Riickhydrierung der auf dem 
Wege Phosphorylierung—Dephosphorylierung entstandenen Brenztraubensaure 
gebildet werden. Weitere Vermutungen tiber den oxydativen Endabbau waren 
an diesem Orte nur Spekulationen. Sicher spielen bei all diesen Reaktionen Fer- 
mente eine wichtige Rolle. H-tibertragende Fermente diirfen dabei, wie spitere 
Versuche zeigen werden, gréBtes Interesse fiir sich beanspruchen. 


Der Abbau der Aminosauren, der aus Abb. 18 ersichtlich ist, beginnt vermut- 
lich mit einer Desaminierung, wobei der entstehende N-freie Rest analog zu den 
Kohlenhydraten weiter verarbeitet werden diirfte. Da NH, nicht nachzuweisen 
ist, mu8 man wohl annehmen, daB er iiber ein System geschickt wird, das ahnlich 
funktioniert wie die Reihe Ornithin-Citrullin-Arginin und so eventuell zu einer 
Synthese von Harnstoff baw. Resynthese von Ornithin (durch Argininspaltung) 
fiihrt. Diese Annahme wird gestiitzt durch die Tatsache, daB in reiner Amino- 
siure-Nahrlésung dieselben héchstens zu zwei Dritteln abgebaut werden (s. Harn- 
stoffversuche, auch Abb. 24). 


Die bis jetzt beschriebenen Versuche zeigen deutlich, daB der ge- 
zichtete Organismus nicht nur im Grunde au8erst bescheidene An- 
spriiche stellt, sondern auch auf Uberangebote an Niahrstoffen mit 
deutlichen Degenerationserscheinungen reagiert. Hs lieB sich die einzige 
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allgemeingiiltige Regel aufstellen, dap die Hinzelkulturen um so linger 
am Leben blieben, je einfacher und drmer an diesen Stoffen der Néhrboden 
war. 

2. Versuche iiber die Verwertbarkeit von Harnstoff. 

Auch diese Versuche bestitigten die obige Regel. Eine Beziehung 
zum Harnstoff zu vermuten, war wegen der natiirlichen, symbiontischen 
Umgebung der Bakterien nicht abwegig. Theoretisch war es am nachst- 
liegenden, Harnstoff als mégliche N- Quelle zu vermuten und zu testen. 
Dabei war festzustellen, ob und in welchem Grade der Stickstoff zur 
Verwertung kam. Ich nahm an, da8 zum mindesten einige zusatzliche 


0 ay 9 22 9 720 144 168 192 216 Std. 
Abb. 22. Graphische Darstellung des Wachstums der Symbiontenkulturen in: J Harn- 
stoff + Galaktose; 2 Harnstoff. Wachstum W = log n/n. 


Aminosiuren nétig sein wiirden, um ein einwandfreies Wachstum zu 
gewabrleisten. Eine Reihe von Experimenten, in denen die einzelnen 
Aminosauren des synthetischen Nahrbodens durch Harnstoff ersetzt 
wurden, zeigte, da8 er in der Lage ist, den gesamten N-Bedarf der 
Mikroorganismen zu decken. 

Die graphische Darstellung in Abb. 22, Kurve 1, gibt das Wachstum 
in einer Nahrlosung wieder, die als Kohlenhydratquelle 1/.% Galaktose 
enthalt, als N-Quelle 0,1% Harnstoff. Kurve 2 der Abb. 22 gibt das 
Ergebnis einer Kontrolle wieder, die keine Galaktose als C-Quelle ent- 
hielt. Hier setzt das Wachstum etwas spiater ein als bei dem vorher- 
gehenden Versuch. Der Harnstoffgehalt ist auf 1/,% gesteigert, d. h. es 
befinden sich 5 mg/ml (Puffer: primares Kaliumphosphat). Ein Ver- 
gleich, bei dem Harnstoff als N-Quelle durch (NH,), SO, (+ Galaktose) 
ersetzt worden war, verlief negativ!. 

Das in den beiden Kurven dargestellte Versuchsergebnis zeigt ein- 
wandfrei, daB die aus Pseudococcus citri geziichteten Mikroorganismen in 


der Lage sind, sowohl thren Stickstoff- als auch ihren Kohlenstoffbedarf aus 
Harnstoff zu decken. 

1 Dieses Reiter erscheint sehr merkwiirdig, ist aber vielleicht durch die 
Affinitét der Urease zum Harnstoffmolekiil und die nach der Spaltung auftretende 
fermentative Ubertragung der Aminogruppen erklarbar. 
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Wie die Aufspaltung des Harnstoffes hierbei erfolgt, ist ungewiB, 
aber man wird wohl annehmen miissen, daB es sich um eine unter der 
Einwirkung von Ureasen stattfindende Hydrolyse handelt, deren Spalt- 
produkte CO, und 2 NH, weiter verarbeitet werden. Wenn diese An- 
nahme richtig ist, so kénnte man annehmen, die Bakterien seien in der 
Lage, das Kohlendioxyd zu Formaldehyd zu reduzieren und diesen zu 
aminierbaren Substanzen zu polymerisieren. Neuerdings erheben sich 
jedoch gegen eine solche Theorie schwere Be- 
denken, nachdem durch Versuche mit radio- 
aktivem C1! nachgewiesen werden konnte, daB 
der erste Schritt der CO,-Verwertung nicht tiber 
Formaldehyd geht (S. Rupmn, M. Kamen, W. 
Hassip 1939, 1940). Nach diesen Arbeiten wire #54 
dieser Schritt (in der grimen Pflanze) vdllig 
unabhangig vom Licht, namlich eine Carboxy- 
lierung organischer Verbindungen zu Carbon- 
sduren: R-H + CO, > R-COOH. Ruvusen 
nimmt an, daB die dazu nétigen 15 Cal/mol 
durch die Koppelung der Karboxylierung mit 
der Hydrolyse von Adenosintriphosphorsaure 
erhalten werden. 


12 
Auch bei Bakterien erscheint die CO,-Verwertung A 
weiter verbreitet, als bisher angenommen wurde. So re- — APP: 23. Graphische Dar- 
‘ ae 5 ; ‘ a stellung des Wachstums 
duziert Escherichia coli CO, zu Ameisensaure(K.W0oD ger Symbiontenkulturen 
1936), verschiedene Sporen bilden aus CO, + H, Essig- und der Veranderung der 
sdure (K, Wrertnci4 1936). Aus Propionsiure und CO, aS eae D 
bilden Propionsaurebakterien Bernsteinséure(K.Wo0oD, jy, Antangswert: 2Wachs- 
C. WERKMAN 1938). Alle diese Reaktionen scheinen tum der Kulturen; 
letztlich tiber Brenztraubenséure zu anderen «-Keto- 3 pu-Nndwert. 
carbonsaéuren zu fiihren. So schreibt Havurow1rz (in 
,Mortschritte der Biochemie 1938—1947‘): ,,Wahrend iiber die Bildung von 
Dicarbonsauren mit 4, 5 oder 6 C-Atomen aus Brenztraubensiure kein Zweifel 
besteht... . . 

Wie in diesem speziellen Fall der CO,-EKinbau vor sich geht, bleibt trotz aller 
Theorien ungewiB. DaB CO, nicht restlos verwertet wird, geht daraus hervor, 
da neben NH, auch CO, frei wird, was durch Barytwasser leicht qualitativ nach- 
gewiesen werden kann. Obwohl der Unterschied der Alkalisierung bei Harnstoff 
+ Galaktose bzw. Harnstoff allein relativ gering ist, scheint sein Auftreten typisch, 
da im ersten Fall das gebildete NH, sofort weitgehend zur Aminierung der Zucker- 
abbauprodukte verbraucht wird und auferdem die Hydrolyse des Harnstoffes 
nicht in dem Ma8e zu erfolgen braucht wie bei Harnstoff allein, wohl deswegen, 
weil als Energie- und Kohlenhydratquelle Galaktose zur Verfiigung steht. (Abb. 23 
zeigt py-Anfangs- und Endwert und Wachstumsmaximum fiir A [Galaktose + 
Harnstoff] und B [Harnstoff].) 


Harnsiure und Ureate werden von den beschriebenen Bakterien 
nicht angegriffen. 
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3. Versuche iiber die Verwertharkeit von atmosphirischem Stickstoff. 


Der oben dargestellte, bei Bakterien nicht sehr haufige Weg der N- 
und C-Verwertung veranlaBte mich, zu untersuchen, inwieweit Stick- 
und Kohlenstoff gasformig aus der Luft aufgenommen werden k6nnen. 
Dabei ergab sich, daB bei CO, und NH, in der Atmosphire kein Wachs- 
tum erfolgte, wenn keine Kohlenhydratquellen im Nahrboden vorhanden 
waren. Dies ist verstandlich, da nirgends eine Quelle fiir die bendtigten 
Energiemengen zur Verfiigung steht (wenn der Bedarf nicht durch 
Mineralstoffwechsel gedeckt wird). War im Nahrboden Galaktose vor- 
handen, so trat ein deutliches Wachstum ein, wenn Stickstoff nur als 
NH,-Atmosphire vorhanden war. 

Am eigenartigsten jedoch zeigten sich die Verhaltnisse da, wo zwar 
Galaktose in der Nahrlésung, Stickstoff jedoch weder in der Lésung noch 
als NH;-Atmosphire zur Verfiigung stand!. Auf diese Versuche sei 
wegen ihrer grundsatzlichen Wichtigkeit fiir das Symbioseproblem naher 
eingegangen. 

Bei verschiedenen Kontrollen, die keinerlei Stickstoff enthielten, 
aber Galaktose als Kohlenhydrat, hatte ich ofters bemerkt, da nach 
einer Bebriitung von einigen Tagen ein sehr langsames Wachstum ein- 
setzte, das jedoch lange anhielt. Ebenso konnte ich feststellen, daB in 
Nahrlosungen, die auf einen bestimmten Aminosaurespiegel (400y/ml) 
eingestellt waren und zusatzlich Galaktose enthielten, bei der Bebriitung 
am Anfang der Aminosauregehalt nicht absank wie zu erwarten gewesen 
wire, sondern im Gegenteil anstieg. Der Anstieg war dabei so stark, 
. daB er nicht durch etwa bei der Beimpfung mitgeschleppte Substanz 
erklart werden konnte. Der Aminosiurespiegel stieg z. B. in einem Ver- 
such in 3 Tagen von 400 auf 550 y/ml, waihrend das Gewicht der ver- 
impften Bakterien ungefahr 0,05 y/ml betrug. Die Kurvendarstellung 
Nr. 5 zeigt Wachstum und Aminosaurespiegel in einer solehen Nahr- 
lésung. Die Losung enthielt je Milliliter: 5 mg Galaktose, 80 y dl-Leucin, 
80 y dl-Isoleucin, 80 y l-Asparagin, 50 y l-Asparaginsaure, 20 y 1-Alanin, 
90 y 1-Glutaminsaure. 

Die Aminosiuren wurden nach STANEK und Payuas bestimmt. Die Methode 
ist sehr einfach und ebenso zuverlassig. In 70 ml destillierten Wassers von 40° C 
wird 1g Kupfernitrat (reinst) gelést, die Lésung wird auf Zimmertemperatur 
gekiihlt, dann werden 25g Natriumacetat p. a. zugegeben und gelost, und das 
Ganze auf 100 ml aufgefiillt, sofort und eventuell nach einigen Tagen nochmals 
filtriert. Die Lésung halt sich im Dunkeln theoretisch zwar unbegrenzt, ist aber 
nach meinen Erfahrungen zur einwandfreien Bestimmung nur etwa 8—10 Tage 
zu gebrauchen. Bei der Bestimmung wird die zu priifende Fliissigkeit 10:1 mit 
der Kupferlésung vermischt (10 ml Substanz + 1 ml Indikator). Es bildet sich 


ein lésliches blaues Komplexsalz, dessen Extinktion im Lange-Becherglaskolori- 
meter mit Orangefilter (starker Griinanteil!) gemessen und auf eine Eichkurve 


‘Der N-Bedarf konnte hier nur durch Verwertung molekularen Stickstoffs 
gedeckt werden. 
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bezogen wurde. Die Reaktion ist spezifisch fiir Verbindungen, die gleichzeitig 
eine oder mehrere NH,-Gruppen und eine oder mehrere COOH-Gruppen besitzen. 
(Betreffs qualitativer Trennung der Aminoséuren bzw. deren Halbamide siehe 
weiter unten, Abschnitt tiber papierchromatographische Analysen.) 


Wenn die beobachteten Ergebnisse einwandfrei waren, so muBte 
daraus auf eine Bindung von atmosphirischem N, geschlossen werden. 
Bei allen derartigen Versuchen mu daran gedacht werden, daB eventuell 
fliichtige Stickstoffverbindungen anderer Art, die in der Luft enthalten sein 
kénnen, die Sauberkeit der Ergebnisse beeintrachtigen. Insbesondere wird hier 


NH, in Frage kommen. Diese Fehlerquelle wurde dadurch ausgeschaltet, daB die 
Kulturen in einem Raum gehalten und gemessen wurden, in dem keinerlei Quellen 
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Abb. 24a—c. Graphische Darstellung des Wachstums der Symbiontenkulturen in: 
a Galaktose-Salze-Aminosiurelésung; b Galaktose-Salze-Lésung; c Brenztraubensiure- 
Salze-Lésung. 


soleher N-Verbindungen vorhanden waren (wie sie tiberall entstehen kénnen, wo 
chemisch oder biologisch gearbeitet wird). In dem betreffenden Thermostaten 
wurden ausschlieBlich die Versuche tiber Bindung von atmospharischem N, durch- 
gefiihrt. AuBerdem waren die Rohrchen in einem grofen, abgedichteten Ex- 
siccator untergebracht. Nach der Beimpfung der Nahrlésung wurde mit der 
Wasserstrahlpumpe soweit wie méglich evakuiert (auf ungefahr 10—20 mm Hg) 
und dann mit 80% gereinigtem N, aus der Bombe und 20% ebensolchem O, auf- 
gefiillt. Als Nahrlésung diente: 250 ml dreifach destilliertes Wasser, 1 g NaCl, 
0,05 g MgSO,, 0,025 g CaCl, 0,125 g KH,PO,, 0,0025 g MnSO,. Die Salze waren 
analysenreine Merck-Substanzen, die nochmals umkristallisiert wurden, als Kohlen- 
hydrat diente d (+) Galaktose der Farbenfabriken Bayer (Leverkusen) bzw. 
solche der Riedel de Haen-AG. (Seelze bei Hannover). Beide Zucker wurden vor 
dem Gebrauch nochmals umkristallisiert. 


Abb. 24, Kurve a zeigt das auftretende Wachstum, das unter den 
- genannten Bedingungen sehr langsam vor sich geht, aber entsprechend 
lange anhalt. Auch hier treten Aminosdéuren im Nahrboden auf, deren 
Konzentration jedoch, iibereinstimmend mit dem Wachstum, periodisch 
schwankt. Abb. 25 zeigt eine andere Versuchsreihe, bei der Wachstum 
und Aminosaurekonzentration gleichzeitig gemessen wurden. 

In morphologischer Hinsicht zeichnen sich die in N-freier Nahr- 
lésung gewachsenen Bakterien auch durch eine enorm ausgebildete 
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Verzweigung aus. Staibchenférmige Organismen sind nur mehr selten zu 
sehen. Dagegen bilden Y-Formen oder kreuzartige Gebilde den Haupt- 
anteil der Kulturen (Abb. 26). Diese Beobachtung deckt sich genau mit 
den Angaben ScuanpeERts fir die Knéllchenbakterien. Diese Erschei- 
nung ist insofern bemerkenswert, als bei langerem Wachstum nach 
Uberimpfung auf pepton- oder aminosiurehaltige Nahrbéden diese 


Formen fast restlos verschwinden und der einfachen (relativ einheit-_ 


lichen) Stibchenform Platz machen. Bei der Riickimpfung auf N-haltige 
Nahrbéden verschwinden die Y-Formen wieder (bis auf ganz wenige 
Einzelbakterien). 
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Abb. 25. Graphische Darstellung des Wachstums der Symbiontenkulturen und der 
Aminoséurebildung auf Galaktose-Salze-Nahrlésung. 


Auf eine recht interessante Beobachtung sei hier noch verwiesen, 
welche ich zufallig an Kulturen machte, die ich bereits beiseite gestellt 
hatte nach AbschluB einer VerschluBreihe. In Kulturréhrchen, die 
nach dem Versuch fiir kurze Zeit offen standen, dann noch langere Zeit 
auf meinem Schreibtisch belassen wurden, trat eine Superinfektion auf, 
die sich durch eine elastisch-zihe Kahmhaut bemerkbar machte. Die 
Uberpriifung dieser Kahmhaut im Phasenkontrastmikroskop ergab, daB 
in der Bakterienmasse verschieden groBe, lockere oder festere gelatindése 
Verbainde von Symbionten verteilt waren (Abb. 27). Diese Symbionten- 
verbiinde erinnern auBerordentlich an die ,,Symbiontenballen“‘, wie sie 
normalerweise in den Mycetomen von Pseudococcus citri zu beobachten 
sind (vgl. BucHNER 1930, Abb. 165!). 

Bei Verimpfung der Bakterien dieser Wildinfektion aus der Luft 
auf entsprechende flissige Symbiontenkulturen war die Bildung solcher 
Symbiontenballen jederzeit reproduzierbar. Es sei jedoch darauf hin- 
gewiesen, da dieser Versuch nur direkt nach der Stickstoffassimilation 
gelang. Er funktioniert nicht auf festen Nahrbéden oder bei Beimpfung 
der Symbiontenkulturen mit verschiedenen Hefen und einer Reihe von 
nichtsporenbildenden Stiibchen (Siurelangstiibchen, Bac. prodigiosus, 
Escherichia coli-Stimme u.a.m.). Leider wurde durch einen ungliick- 
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lichen Zufall der in Frage stehende Bakterienstamm vernichtet, so daB 
er nicht bestimmt werden konnte. 

Das langsame Wachstum der Symbionten in Galaktose (Abb. 24b) 
ist nicht nur auf den Mangel an leicht resorbierbaren Stickstoffverbin- 
dungen zuriickzufiihren. Dies beweist die Kurve a der Abb. 24, welche 
das Wachstum der aminosiurehaltigen Kontrollen unter sonst gleichen 
Versuchsbedingungen wiedergibt. Es verlauft fast ebenso langsam wie 
im Hauptversuch (vgl. Abb. 24a und b!). Vermutlich tragt daran bis 


Abb. 26. 


Abb. 26. Kultursymbionten von Pscudococcus citri in N-freier Nahrlésung. Methanol, 
Gentianaviolett. (Mikrophotographie, kombiniert aus 3 Aufnahmen, etwa 1200 x.) 


Abb. 27. ,,Spontan-Symbiose“ zwischen den Symbionten von Pseudococcus citri und 
,, Wildbakterien*‘ im Kulturmedium. Bildung von Symbiontenballen. (Mikrophoto- 
graphie nach dem Leben, etwa 400 x.) 


zu einem gewissen Grad auch der Mangel an wichtigen Spurensalzen 
Schuld, der durch das Umkristallisieren der verwendeten Substanzen 
(Merck, Darmstadt) entstand. Méglicherweise kommt wohl Molybdin- 
- und Eisenmangel in Frage. Leider war es mir im Rahmen dieser Arbeit 
nicht mehr méglich auch den Mineralstoffwechsel meiner Symbionten- 
_ kulturen zu untersuchen! Da jedoch die beiden genannten Elemente als 
_ Katalysatoren der N-Fixierung eine Rolle spielen, ist ein gehemmtes 
- Wachstum unter den gegebenen Bedingungen ohne weiteres anzunehmen. 
Trotz der geringen Intensitaét des Wachstums ist dies doch in Versuch 
und Kontrolle einwandfrei sicht- und mefbar. 

Wahrend das Wachstum in der Aminoséurelosung (Abb. 24a) dispers 
erfolgt, bildet sich dicht unter der Oberflaiche der Galaktoseréhrchen 
(Abb. 24b) eine Wolke von Bakterien, die beim Schiitteln absinkt. Die 
abgestorbenen Bakterien bilden einen Bodensatz, autolytische Vorginge 
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treten nicht auf. Die lebenden Bakterien kénnen nach 45 Tagen Wachs- 
tum bei 28°C ohne weiteres wieder auf feste Nahrbéden verimpft 
werden. 
Die Substanzzunahme betrug bei Versuch a der Abb. 24 in 30 Tagen 
durchschnittlich 0,8 mg Bakterientrockensubstanz je 10 ml Losung, 
wenn man die ~ 0,5 y/ml Impfgut vernachlassigt. 

Durch die oben beschriebenen Versuche erscheint es als bewiesen, 
daB die aus Pseudococcus citri R. isolierten Mikroorganismen unter den 
angegebenen Bedingungen in der Lage sind, atmosphdrischen Stickstoff 
zur HiweiBsynthese zu beniitzen. 


Mir dieser Feststellung ist allerdings tiber den Weg N, + Carbonsaure—Amino- 
saure noch nichts ausgesagt. Es ist sicher, daB der Stickstoff letztlich zur Ami- 
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Abb. 28. Graphische Darstellung des Wachstums der Symbiontenkulturen in Amino- 
siure-Galaktose-Salze-Nahrlésung. 


nierung von Zuckerabbauprodukten dient. Das rhythmische Auftreten relativ 
hoher Aminoséiuremengen in der Nahrlosung wiirde vielleicht fiir eine ektofermen- 
tative Aminierung sprechen. 


Kurve 1 der Abb. 28 zeigt, da in einer Naihrlésung, die einen bestimmten 
Anfangswert an Aminosaéuren hat, der Aminosaurespiegel zuerst, parallel mit 
geringem Wachstum, ziemlich hoch steigt (von 400 auf 550 /ml). Zu dem spater 
einsetzenden, starkeren Wachstum verhalt er sich reziprok. Davon abweichend 
laufen Aminoséureanstieg und Wachstum in den nur Galaktose + Salze ent- 
haltenden Ldsungen ziemlich parallel. Da, wie spaitere Versuche zeigen werden, 
eine Aminosiuresynthese nur in Gegenwart lebender Bakterienzellen vor sich 
gehen kann, mu8B auf ein Ferment geschlossen werden, das entweder nur im Bak- 
terienleib wirksam wird, oder im ektofermentativen Proze8 dauernd verbraucht 
wird und ausschlieBlich von den lebenden Organismen neu gebildet werden kann. 
Dann allerdings kénnte von einem ,,Ferment‘‘ im Sinne eines reinen Katalysators 
nicht mehr gesprochen werden. 


Ebenso langsam wie das Wachstum ansteigt, sinkt der py-Wert ab, 
und zwar in 10 Tagen von 6,0 auf 5,4 bei dem in Kurve 1 der Abb. 25 
dargestellten Versuch. 

Wie in allen diesbeziiglichen Fallen, sind wir auch hier bei der Be- 
schreibung des Anlagerungsvorganges von N, an Carbonsiuren auf 
Theorien angewiesen. VIRTANEN nimmt eine Anlagerung tiber Hydro- 
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xylamin und die entsprechenden Iminosduren an. Dieser Weg wire 
auch im vorliegenden Fall denkbar. Vermutlich spielt auch NH, eine 
Rolle. So ist z. B. eine Bakteriensuspension, in die nur etwa 0,1 y Bak- 
teriensubstanz je 1 ml geimpft wurde, nicht in der Lage (bei reiner 
Brenztraubensaure bzw. ihrem Na-Salz als C- Quelle) N, zur Aminierung 
zu verwenden. Wachstum tritt jedoch sofort dann ein, wenn NH, 
zur Atmosphire oder zum Nahrboden /ml 
in Form von NH,OH gegeben wird 
(0,01 cm? ™/,, Ammoniak je ml). Im 
Gegensatz zur Brenztraubensaiure kann 
Galaktose auch bei reinem N, zum 
Aminosaiureaufbau verwendet werden. 
Vielleicht spielen hier Ferasen eine 
Rolle, die eventuell beim Zuckerabbau 
sekundar auftretenden Wasserstoff iiber- 
tragen. Nascierender Wasserstoff kann egies, ee 
als Katalysator bei der Aminierung von ayy, 99. Graphische Darstellung der 


Ketosauren dienen (OPPENHEIMER 1933). _Zunahme der Aminosduren in: 1 Na- 

4 Pyro-Uviat-Lésung mit Bakterien; 

Die Reaktion tiber die Iminoséiure 2? Na-Pyro-Uviat-Lésung ohne Bak- 

: terien; 3 Bakteriensuspension allein, 
wiirde lauten: 


H, ‘ 
2 CH,- CO - COOH + NH, = 2 CH;- C- COOH + (H,O) + CH, - CHNH,- COOH. 


HN 

Werden etwa 2000 y/ml (5mal in Ringerlésung gewaschener) Bak- 
terien verimpft, so kann hier allerdings auch in reiner N,-Atmosphire 
Brenztraubensiure aminiert werden. 

Dies zeigt folgender Versuch: 

Die gewaschenen Bakterien wurden mit fliissigem N, vereist und in 
der Konzentration von 2000 y/ml in die Versuchsréhrchen geimpft,. die 
lediglich 0,4% NaCl in 3fach destilliertem Wasser enthielten, auferdem 
0,01 % Ferrochlorid + 0,01% Na-Molybdat und 0,1% KH, PO,. Wurde 
zu dieser Suspension 1 mg/ml des Na-Salzes der Brenztraubensaure ge- 
geben und die Lésung geschiittelt, so stieg der Aminosdurespiegel in 
180 min von 100 auf 350 8/ml (1), wahrend die Kontrollsuspensionen 
ohne Brenztraubensdure (2) nur 120 8/ml erreichten. Die Kontrolle: 
Lésung + Brenztraubensaure ohne Suspension war absolut negativ (3). 
Abb. 29 veranschaulicht das Ergebnis. 

Auch dieser Versuch weist scheinbar darauf hin, daB die Aminierung 
unter den gegebenen Bedingungen auBerhalb der Zelle durch freie Fer- 
mente oder Fermentkomplexe katalysiert werden kann. Demgegeniiber 
mup jedoch wieder betont werden, dub Versuche in zellfrecer Lisung unter 
sonst gleichen. Bedingungen (Zentrifugenflotte) keine N,-Fixierung auf- 
wersen. 

Z. f. Morphologie, Bd. 41. 9 
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DaB aus Brenztraubensaure und NH, durch bakterielle Einwirkung 
Alanin direkt, Glutaminsiure und Asparaginsdéure durch Umaminierung 
gebildet werden kénnen, weisen russische Arbeiten aus dem Jahre 1949 
fiir Escherichia coli nach (Kon1KovA, KRICMAN, JAKOBSON, SAMARINA). 

Es schien mir wiimschenswert, genauere Angaben tiber die gebildeten 
Aminosauren machen zu kénnen. Dies lag insbesondere deshalb nahe, 
weil die bisherigen Arbeiten auf diesem Gebiet (SCHANDERL, TOTH u. a.) 
meist nur die Zunahme des Gesamtstickstoffs mit Hilfe der Mikro- 
Kjeldahl-Methode untersuchten. In der Papierchromatographie bot 
sich mir eine ginstige Moglichkeit, die Analysen schnell und sauber 
durchzufihren. 


4. Papierchromatographische Analysen. 
Methoden. 


Samtliche Analysen wurden auf Whatman-Papier Nr.1 durchgefiihrt. Die 
Kontrollsubstanzen liefen bei eindimensionalen Chromatogrammen immer auf 
dem gleichen Streifen, es wurde mit absteigendem und aufsteigendem Lésungs- 
mittel gearbeitet. 

Zur Trennung der Aminosauren hat sich folgendes Gemisch als Lésungsmittel 
(bei eindimensionalen Chromatogrammen) bewahrt: 


65 ml Isopropanol 

18 ml n-Butanol 

20 ml H,O (doppelt destilliert) Lésungsmittel 
5 ml Pyridin 
4 ml NH,OH Konz. 

Als zweite Phase (Sattigungsmittel der Atmosphare) wurde Athylather ver- 
wendet. Die optimale Laufzeit (absteigend) fiir 50 cm lange Streifen war 24 bis 
48 Std bei ~ 20—25°C. (Die Temperatur schwankte im Laboratorium, eine 
Temperaturregelung war leider nicht méglich.) 

Fiir zweidimensionale Chromatogramme wurde als 1. Lésungsmittel benutzt: 

50% H,O 
30% Phenolum liquefactum, gereinigt. 
mit KCN und NH; in der Atmosphiare | 20% Isopropyl-Alk. oder: Lésungsmittel 
der eindimensionalen Chromato- 
gramme. 


Als 2. Lésungsmittel diente: 70% Isopropyl-Alk. 
20% Lisessig 
10% Wasser. 
Nach dem Lauf wurden die Streifen mit dem Féhn getrocknet und mit folgen- 
dem Reagens bespriiht: 
INA VOTE OO, 2 aan 9a ha Sonos. aie eke Sica oe ec eer 
Wassergesittigtes n-Butanol 100ml oder mp ae ke Alk. | Entwickler 
Hiseasig+0,5'ml) Ay AMAA? Teo re Thay 


Die Chromatogramme! wurden sofort bei 105° C im Trockenschrank ent- 
wickelt, was ungefihr 5—10 min in Anspruch nahm. Folgende Aminosiuren, 


' Herrn cand. rer. nat. R. SCHULER sei fiir seine freundliche Mithilfe bei der 
Anfertigung der Chromatogramme, sowie Fraulein cand. rer. nat, E. MaLyoru 
fiir die zeitweilige Uberlassung ihrer Apparatur herzlichst gedankt. 
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(l-Formen) konnten in Mengen von 10 y tadellos und ohne Schwierigkeiten nach- 
gewiesen werden, wenn sie in kreisférmigen Flecken von ~ 5mm @ als Kontrollen 
aufgetragen worden waren. 

(Die Aminosauren sind nach steigenden RF-Werten angegeben, d. h., die am 
weitesten wandernden zum SchluB.) 


_ 1. Cystin 6. Alanin 11. Tryptophan 
2. Cystein 7. Glykokoll 12. Iso-Leucin 
3. Glutaminsaure 8. Histidin 13. Leucin. 

4. Lysin 9. Tyrosin 
5. Asparagin ~ 10. Valin 


Die Wanderungsgeschwindigkeit erweist sich bis zu einem gewissen Grad als 
Funktion der verschiedenen Gruppen und ihrer Stellung im Molekiil. Am weite- 
sten wanderten die Monoaminomonocarbonséuren mit einfach verzweigtem 
Kohlenstoffskelett (Leucin, Iso-Leucin, Valin). Die kleinsten RF-Werte zeigten 
Cystin und Cystein; die «-Monoaminodicarbonsaiuren, Glutaminsiure und Aspara- 
ginsiure bzw. deren Halbamide und die «-e-Diaminocapronsaéure Lysin.- Die 
restlichen Aminosaéuren stehen dazwischen (s. obige Aufstellung). 

(Fiir weitere technische und wissenschaftliche Angaben iiber Aminosaure- 
_ echromatographie sei auf die einschlagige Literatur verwiesen.) 

Zur Untersuchung gelangten folgende Substanzen: 

1. Fliissige Nahrlésung ohne Stickstoff nach 30tagigem Wachstum. 

2. Fliissige Nahrl6sung mit nachfolgenden Aminosauren als N- Quelle: Leucin, 
Iso-Leucin, Glutaminséure, Asparagin, f-Alanin. 

3. Bakterienextrakte aus Kulturen von peptonhaltigen Nahrbdden. 

4. Bakterienextrakte von stickstofffreien bzw. extrem N-armen Nahrbéden 
(Difco-Agar, 48 Std in Aqua dest. gewassert + Salze [s. weiter oben] + 1% Ga- 
laktose). 

Autbereitung der fliissigen Nahrlodsungen: 20 ml der Lésung wurden im Va- 
kuum iiber H,SO, bis zur restlosen Trocknung eingeengt, der Riickstand mit 
20 ml Butanol (H,O gesattigt) (in anderen Versuchen mit verdiinntem NaOH, 
NH,OH und Pyridin) ausgeschiittelt. Diese Losung wurde auf 4 ml eingeengt 
und jeweils in der nétigen Konzentration aufgetragen. Die einzelnen Flecken 
von ~ 10 mm? wurden dabei aufeinandergesetzt und dazwischen mit Warmluft 
getrocknet. 

Aufbereitung der Bakteriensubstanz: Die iiber H,SO, im Vakuum getrocknete 
Substanz wurde mit 1 ml/5 mg Isopropanol, Butanol bzw. H,O (mit NaOH auf 
Pa 9,0 eingestellt) in Fraktionen gerieben (30—60 min bei 45° C), abgenutscht und 
der Extrakt in der oben beschriebenen Weise aufgetragen. 

Dabei zeigte sich, daB bei der Extraktion mit H,O praktisch alle ohne Hydro- 
lyse verfiigbaren Aminosaiuren in Lésung gingen. 


Ergebnisse. 


In den Lésungen, welche Aminosiuren (Leucin, Iso-Leucin, Glut- 
aminsdure, Asparagin, f-Alanin) als Ausgangssubstanz enthielten, 
lieBen sich dieselben vollzdhlig wieder auffinden. AuBerdem traten 
Flecken auf, die den RF-Werten! entsprachen fiir: 

1. Valin 2. Histidin. 


Laufstrecke der Aminosduren 
Laufstrecke des Lésungsmittels 


1 RE-Wert = 
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In den Chromatogrammen der Lésungen ohne N-Quelle traten 


folgende Flecken auf, die den RF-Werten entsprechen fir: 


1. Leucin — 5, Alanin 

2. Valin (schwach) 6. Asparagin 

3. Tyrosin 7. Glutaminsiure und 
4. Glykokoll 8. Histidin. . 


Im Gegensatz zur vorhergehenden Loésung ist hier zusatzlich Tyrosin 
gebildet worden, wahrend Iso-Leucin fehlt. 


Die Bakterienextrakte zeigten alle die im letzten Versuch nachge- 
wiesenen Aminosiuren. Der einzige Unterschied, der sich ergab zwischen 
Pepton-Agar-Kulturen und reinen (extrem N-armen) Agar-Kulturen 
war der, da8 sich auf stickstoffhaltigem Medium Histidin nicht sicher 
nachweisen lie8, wahrend es auf reinem Galaktose-Salze-Agar anschei- 
nend in wesentlich gréBeren Mengen gebildet wird. Auch hier war in 
keinem Fall Iso-Leucin nachzuweisen. 


Wenn Pseudokokken (Weibchen-Imagines zu Beginn der Ovarial- 
entwicklung) der gleichen Extraktion unterworfen wurden, wie sie die 
Bakterien erfuhren (auch in bezug auf die Mengenverhiltnisse), so 
lieBen sich folgende Aminosiuren chromatographisch nachweisen. 


Tso-Leucin Glykokoll 
Valin Asparagin 
Histidin Glutaminsaure. 
Alanin 


Leucin und Tyrosin war nicht mit Sicherheit nachzuweisen, doch 
ist deren Vorhandensein moglich. (Bei den nachgewiesenen Amino- 
siuren mu es sich um [in der Lymphe geléste oder in Organen als 
solche deponierte) leicht lésliche Formen handeln, da eine EiweiB- 
hydrolyse nicht stattfand.] Zusitzlich muB gesagt werden, daB in den 
Bakterien- und Pseudococcus-Hxtrakten eventuell noch andere Amino- 
sduren vorkommen, die aber nicht einwandfrei lokalisiert werden 
konnten (in bezug auf RF-Werte) und deren Deutung daher vorliufig 
dahingestellt bleiben mége!. 


In urspriinglich stickstofffreiem Nahr- | Demgegeniiber waren in der Lymphe 
medium wurden also mit Sicherheit von Pseudococcus citri nachzuweisen: 


(neben wahrscheinlich einigen anderen) Iso-Leucin Glutaminsaiure 
folgende Aminosiure nachgewiesen : Valin Asparagin 
Leucin Glykokoll Alanin Histidin. 
Valin Glutaminsiure Glykokoll 
Tyrosin Asparagin Es fehlten Leucin und Tyrosin, fiir 
Alanin Histidin. Leucin trat Iso-Leucin auf. 


* Anmerkung bei der Korrektur. Vergl. Prarr, J. J. jr: A qualitative analysis 
of the free aminoacids in Insect Bloods. (Ann. Entom. Soc. Am. Vol. 48, Dec.1950). 
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5. Untersuchungen tiber die Vitaminproduktion der geziichteten 
Symbionten. 

Da zum normalen Ablauf der Stoffwechselvorginge Vitamine nétig 
sind, muBte angenommen werden, da die beschriebenen Bakterien auf 
N-freien Nahrbéden ihre Vitamine selbst zu synthetisieren vermégen. 
Zur Aufklarung der Natur eventuell gebildeter Vitamine wurde der 
1939 von OrrHaus und FROBRIcH entwickelte und seitdem durch die 
genannten und andere Autoren (REICHSTEIN u. a.) weiter ausgebaute 
Tribolium-Test herangezogen!. 

Der Test beruht darauf, daB Tribolium confuswm D. eine Anzahl bekannter 
Substanzen zum Wachstum und zur Metamorphose benétigt. Diese finden sich 
z. B. in ihrer Gesamtheit in Bierhefe. Sie lassen sich in eine wasser-alkohollésliche 
und eine -unlésliche Fraktion trennen, die im Heferiickstand enthalten ist. 

Bei den léslichen Stoffen handelt es sich um alle bekannten B-Vitamine (B,, 
B,, Bs, Pantothensiure, p-Aminobenzoesaure, Nicotinséureamid, Fol-Saure, 
B-Biotin, B,,?), auBerdem einige andere Stoffe wie Meso-Inosit und Ergosterin 
bzw. Cholesterin, Cholin und die vorher erwaihnten Stoffe im Heferiickstand. 
Wird Bierhefeextrakt und Bierheferiickstand zu einer synthetischen Mangeldiat 
gegeben, so erfolgt Wachstum wie bei Vollhefezugaben. (Verpuppung in etwa 
23 Tagen bei 31,5°C und 5,0% Trockenhefe in der Mangeldiat.) Bei Zugabe 
von Hefeextrakt allein erfolgt ebensowenig Wachstum wie bei Zugabe von Riick- 
stand ohne Extrakt. Wenn also ein Stoff in der Lage ist, zusammen mit Hefe- 
rickstand ein Wachstum fiir Z’riboliwm zu erméglichen, so folgt, dain ihm ver- 
mutlich die genannten Vitamine (oder zum mindesten ihnen-in der Wirkung 
gleichwertige Stoffe) enthalten sind. (Die Vitamine sind im T'riboliwm-Test vor- 
laufig nicht durch andere bekannte Substanzen ersetzbar.) . 

In dem beschriebenen Fall wurden neben 5% Heferiickstand 5% Bakterien- 
trockensubstanz zur Diat gegeben. (Die Bakterienkulturen waren auf dem in 
der schon beschriebenen Weise gereinigten Difco-Agar [vitaminfrei und nahezu 
vollig stickstofffrei] mit Salz- und Galaktosezusatz gezogen worden.) 

Die Ergebnisse erwiesen, daf die Bakterientrockensubstanz in der 
Lage war, Trockenhefe (Saccharomyces cerevisae) vollstindig zu er- 
setzen. Die nachfolgende Tabelle 7 zeigt einen Vergleich der Entwick- 
lungsdauer bei Vollhefezusatz und Heferiickstand + Bakterienzusatz 
zur Mangeldiait, sowie Histidin + Cholesterin + Bakterientrockensub- 


stanz. 

Damit erscheint die Synthese der Vitamine des Hefeextraktes durch dre 
Symbionten von Pseudococcus citri auf kiinstlichen, N-freien Nahrboden 
ziemlich gesichert. 

~ Nach neuen, noch nicht abgeschlossenen Versuchen REITINGERs und 
FrOsRIcHs sind allerdings in bestimmten Heferiickstinden Reste von 
Vitaminen vorhanden, die ein langsames Wachstum und die Metamor- 
phose fiir Triboliwm méglich machen, wenn mindestens noch Riboflavin, 
Nicotinsaureamid und Ca-Panthothenat zugegeben werden. Diese Restvit- 


1¥Fiir die Ausfiihrung des Testes schulde ich Herrn Studienassessor J. REt- 
TINGER groéBten Dank. 
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Tabelle 7 


Anzahl der 
eingesetzten, 
frisch 
geschliipften 
Larven 


Mangeldiat ++ Vollhefe. ... . ll 
M idiat + Heferiickstand 
angerora’ | +. Bakteriensubstanz 12 9+3 32 5 37 
gr. Larven 7 40 
Mangeldiat -++ Ergosterin + Histi- 
din + Bakterien- 
substanz. .. . 12 12 37 10 45 
Mangeldiat -+ Bakteriensubstanz 12 alle Tiere tot | 40 — — 
Mangeldiat -++ Heferiickstand . . 12 alle Tiere tot | 50 — = 


amine im Heferiickstand kénnen jedoch nicht fiir das tadellose Wachs- 
tum verantwortlich gemacht werden, das im Bakterientest zu ver-_ 
zeichnen ist. 


Da die Versuche mit Bakterientrockensubstanz bei Zusatz von 
Histidin + Cholesterin (durch Ergosterin ersetzbar) positive Resultate 
zeigen, muB auf das Vorhandensein simtlicher Vitamine der Hefe oder 
physiologisch gleichwertiger Substanzen unbekannter Natur geschlossen 
werden. Hs ist aber kaum anzunehmen, daB letzteres der Fall ist. Im 
Triboliumtest ist eine Austauschbarkeit von bekannten Vitaminen 
durch andere bekannte Stoffe nicht méglich. Man wird daher kaum 
fehlgehen, die Wirkung der Bakteriensubstanz auf die a. a. O. beschrie- 
benen Vitamine zurickzufihren. 


IV. Versuch einer Deutung der Symbiose von Pseudococcus citri. 
Der letztliche Sinn einer physiologischen Studie an symbiontischen 
Gemeinschaften ist immer dahin gerichtet, die Zweckhaftigkeit oder Be- 
langlosigkeit eines solchen Zusammenlebens darzustellen. Die verhaltnis- 
maBig wenigen Arbeiten, die sich bisher mit diesem Problem befaBten, 
zeigen bis auf verschwindende Ausnahmen (Oryzaephilus, Calandra) 
eine Zweckgebundenheit der Symbiose, allerdings in qualitativ und 
quantitativ verschiedener Ausbildung. In den beiden erwahnten Aus- 
nahmen ist leider noch nicht untersucht, ob die Symbionten nicht etwa 
doch, z. B. unter Vitaminmangelbedingungen, bestimmte Kompen- 
sationsaufgaben haben. (Es stimmt nachdenklich, daB gerade T'ribolium 
confusum als einziger der bisher untersuchten Vorratsschadlinge den un- 
léslichen Faktor im Heferiickstand zur Entwicklung braucht!. T'ribolium 


1 Anmerkung bei der Korrektur: Jiingste Ergebnisse an unserem Institut von 
J. Rerrinerr, G. FrOpricH und K. Orruavs, die noch nicht veréffentlicht sind 


und auf die nicht naher eingegangen werden kann, bringen auch hier eine 
Klarung. 


acti tia 
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besitzt keine Symbionten. PEKto macht zwar 1950 Angaben iiber eine 
von ihm im Fettkérper von Tribolium navale gefundene Torulopsisart, 
doch habe ich histologisch und ziichterisch ohne Erfolg versucht, dieselbe 
bei T'ribolium confusum nachzuweisen. 

Solange es nicht gelingt, die physiologische Aktivitaét der Sym- 
bionten im Mycetom direkt nachzuweisen, bleibt der Verhaltensvergleich 
der isolierten Partner als einziger Weg zur Erforschung der physiologi- 
schen Zusammenhange. Dieser Weg ist, wie schon friiher erwahnt, nur 
in der Annahme beschreitbar, daB8 hier wirklich Vergleichbares ver- 
glichen wird. So erscheint es z. B. nicht a priori selbstverstindlich, 
daB ein isolierter Symbiont, der in Kultur B, bildet, dasselbe auch im 
Mycetom tut. Ebensowenig mu8 ein auf Kulturen geziichteter Mikro- 
organismus, der im Mycetom eventuell N, fixiert, dies auch auf dem 
kiinstlichen Nahrboden tun. Die ideale Méglichkeit zur Uberpriifung 
des Sachverhalts ist dort gegeben, wo man Symbionten ausschalten 
kénnte, und nun die Ausfallserscheinungen durch Zufiitterung be- 
stimmter Stoffe zu kompensieren versuchte. Dies ware z. B. bei Peri- 
planeta der Fall. (Bei Pseudococcus citri waren aus den angefiihrten 
Griinden Untersuchungen dieser Art leider unmoglich.) 

Bisher lag bei der Trennung von Symbiosen das Schwergewicht der 
Beobachtung auf dem Verhalten des symbiontenfreien Wirtes. Zu 
zeigen, daB eine Untersuchung der physiologischen Leistungen des wirt- 
freien Symbionten ebenso interessant sein kann, war unter anderem 
das Anliegen meiner Arbeit. 

Um den fiir eine Deutung der Einzelerscheinungen notwendigen 
groBen Uberblick zu schaffen, seien in einigen Tabellen nochmals kurz 
meine Untersuchungsergebnisse zusammengefaBt: 


1. Wirt und Symbiont als Einheit unter natiirlichen Bedingungen. 


Verhalten des 


Symbionten 


Eientwicklung bis zum Schltipfen reproduktive Phase: hoch 
der Larven degenerative Phase: nieder 


2 Larvenstadien bis zur geregelten | reproduktive Phase sinkt stark ab, 
Nahrungsaufnahme und zum degenerative Phase steigt 
Festsetzen stark an 
3 Vom Festsetzen bis zur Geschlechts- reproduktive Phase: hoch 
reife und zum Beginn der Infektion degenerative Phase: nieder 
der gebildeten Hier 
4 | Vom Beginn der Infektion der Eier | reproduktive Phase sinkt stark ab, 
bis zur vollendeten Hiablage sepsperstize Epete steigt 
stark an 


5 Nach der Eiablage bis zum Tod des | Degeneration der Symbionten unter 
Wirts starker VergréBerung der Vakuolen 
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2. Wirt und Bpmabiont als Einheit unter experimentell veranderten 


Versuchsbedingungen 


_ 1 | . ,Kalte + Hunger 
Dse'4 Hunger 
.(+ Hydratursenkung) 
3 Sulfonamide 


(im Pflanzensaft) 
4 UV-Bestrahlung 


5 Zentrifugieren 
der Hier 


6 Hunger und erhohte 
Temperatur 39° C 


a 


~~ 


Langere Kinwirkung 

héherer Temperatur 

auf Larven und Ima- 
gines 


b)| Kurze Einwirkung 
hdherer Temperatur 
auf Hier 


7 N,-Atmosphire 
8 O,-Atmosphire 
9 Tod des Wirts 


Bedingungen. 
| Wirt © 


Kailtestarre; Tod einer 
Anzahl der Tiere 


Symbionten 


Vakuolenverkleinerung, 
Auswachsen zu mehr 
schlauchférmigen Gestalten 


unter geeigneten Be- > Vakuolenschwund, groBe 


dingungen, Eiablage 
beschleunigt 
wenn nicht, 


Lause wandern ab 


Tiere gehen bei der 
Hautung zugrunde, 
Sterblichkeit der Hier 
gering erhoht 


geringe Erhéhung der 
 Kiruhezeit 


Stoffwechselerhéhung 


nach Degeneration der | 
Symbionten: Reduk- 
tion des Ovars bzw. 
Unvermégen Eier aus- 
zubilden, Tod nach 
20—30 Tagen 


starke Erhéhung der 
Kiruhezeit 


keine sichtbaren Ver- 
ainderungen in 14 Tagen 


keine sichtbaren Ver- 
anderungen in 12 Tagen 


kugelige Formen, ganz 
vom plasmatischen Anteil 
erfiillt 


keine Wirkung ersichtlich 


keine Wirkung ersichtlich 


bei geringer Erhéhung oder 

kurzer Einwirkung Schlau- 

che, Vakuolenschwund, er- 
héhte Teilungsrate 


vermehrte Teilungen, 
|Schlauchformen, Vakuolen- 
schwund, schollige und 
granulare Degeneration der 
Protoplasten, Auflésung 
der Symbionten_ 


vermehrte Teilungen, 
Schlauchformen, 
Vakuolenschwund 


keine sichtbaren Verande- 
rungen in 14 Tagen 


granulare Struktur der 
Protoplasten, 
Vakuolenschwund 


VakuolenvergréBerungen, 
sekundare Vakuolen, 
Degeneration 


Als Faktoren, welche die Symbionten innerhalb des lebenden Sy- 
stems ungiinstig beeinflussen, kommen also in Frage: 1. Tod des Wirts; 
2. die Vorgiange nach der Hiinfektion ; 3. Faktoren, die wahrend der ersten 
Larvenzeit einwirken; 4. Ersatz der normalen Atmosphire durch O,; 
5. Hunger und kritisch erhéhte Temperaturen tiber bestimmte Zeit- 
dauer. Im Sinne einer Erhéhung der reproduktiven bzw. einer Erniedri- 
gung der degenerativen Phase wirken: Hunger (vor einer eventuellen 
Hiablage) ; Kalte und Hunger; Faktoren, die bei der geregelten Nahrungs- 
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aufnahme auftreten bzw. solche, die wihrend der Ontogenese im Ei in 
Erscheinung treten. 


Als Symptome des Symbiontenverlustes waren einwandfrei nachzu- 
weisen die Degeneration der Ovarien bzw. die beschriebenen Storungen 
in der Eibildung und der folgende Tod der Tiere. 

Eine bestimmte, einsinnige Koordination der einzelnen Ursachen 
fiir die Degeneration der Symbionten 148t sich auf den ersten Blick 
schwer aufweisen. Vielmehr scheinen geradezu Widerspriiche in den 
Ergebnissen vorhanden zu sein. 


Befriedigend lassen sich die vorhandenen Widerspriiche nur unter 
einer Annahme lésen, nimlich der, daB die Symbionten 1. tatsaichlich 
den Wirt, in Zeiten erhéhter Anspriiche, durch Aminosiurelieferung aus 
Ketosauren und Luftstickstoff (vielleicht auch aus Ketoséiuren + NH, 
aus Harnstoff) in der EiweiBsynthese unterstiitzen, 2. von ihnen gebil- 
dete Vitamine dem Wirt zur Verfiigung stellen. Es wiirde sich gleich- 
zeitig die Hypertrophie der Vakuolen, als der Speicherungsort der ge- 
bildeten Substanzen, deuten lassen. Die Erklarung ist meines Erachtens 
darin zu suchen, daB sich um einen Kondensationskern eine Primar- 
vakuole bildet (s. Abb. 7 und 11), die durch osmotische Wirkung 
wachst, indem sie dem Protoplasten Wasser entzieht. Nachdem aber 
in die Vakuole neue Stoffwechselprodukte abgeschieden werden, muB 
das Wasser durch die Protoplastengrenzmembran wieder von aufen 
aufgenommen werden, d.h., es dringt. osmotisch in den Protoplasten 
und durch die Haptogenmembran! desselben in die Vakuole. Die Va- 
kuolengrenzmembran ist auf Grund ihrer lipoiden Beschaffenheit fiir 
H,0 und darin geloste Stoffe schwer? passierbar. Innerhalb des ,, Ballons‘ 
herrscht also ein héherer osmotischer Druck als auBerhalb, was ja schon 
durch die Kugelform der Symbionten bewiesen wird. Bei kritischer 
Konzentration® erfolgt eine Entmischung und Quellung des Proto- 
plasten und somit der Tod des Bakteriums. Es ist ein Sterben an den 
eigenen Stoffwechselprodukten (vgl. Verhalten auf tryptophanhaltigen 
Nahrbéden), die dann dem Wirte zugute kommen, und zwar in Zeiten 
gesteigerten Bedarfs in gesteigertem Mae. Dies stellt in der Tat eine 
iiberraschende, aber héchst elegante Methode dar, die Hemmung der 
Symbiontenvermehrung ,,automatisch‘‘ ganz im Sinne des Wirts (und 
sicher auch vom Wirt irgendwie gesteuert) durch die Symbionten selbst 
regeln zu lassen. 


A iaprogeumeribran = die den Protoplasten gegen die Vakuole abgrenzende 
Membran. 

2 oder begrenzt. Die geringe Affinitait zu H,O und darin gelésten Farbstoffen 
kommt auch bei Farbungen zum Ausdruck (s. dort). 

3 Krit. Konz. auch im qualitativen Sinn, d.h. Degeneration wird méglicher- 
weise auch durch Abscheidung unbestimmter Stoffe ausgeldst. 
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Auf die Einzelerscheinungen angewandt, wiirde dies heiBen: 


a) Beim Tod des Wirts und nach der Evablage. 


Die auftretenden autolytischen Vorginge bedingen eine Entmischung 
der Proteine, im Leben intermizellar festgehaltenes H,O wird frei, die 
Autolyseprodukte. férdern den Syinbibn tennis freaHael Ergebnis: 
Erhohung des osmotischen Wertes im Innern des Symbionten, Erniedri- 
gung im AuSenmedium, VakuolenvergréBerung, Degeneration. Die 
theoretisch geforderten Verhiltnisse stimmen genau mit den beobach- 
teten tberein. 

b) In den ersten Larvenstadien. 

Die Nahrungsaufnahme ist beschrankt, zur Synthese der Ronee 
substanz waihrend des Wachstums werden jedoch Aminosauren (und 
wahrscheinlich auch Vitamine) bendétigt. Ergebnis: Erhohung der De- 
generationsphase durch starke Stoffwechselsteigerung der Symbionten. 
Hier wird deutlich, daB die Anregung dazu vom Wirt ausgehen muB, 
denn es liegt kein eigentlicher ,.exogener“ Grund fiir eine Stoffwechsel- 
aktivierung vor. Eine solche kénnte jedoch auch automatisch erfolgen 
durch jene Fermentsysteme, die die Steigerung der Zellassimilation 
wahrend des Wirtswachstums bewirken. 


c) Bei Ersatz der Atemluft durch O,. 
Ursache und Wirkung entsprechen voéllig den Forderungen: Stoff- 
wechselsteigerung, Degeneration der Symbionten. 


d) Bei Hunger und Temperaturerhohung. 

Hier finden wir fordernde und hemmende Einfliisse vermischt; eine 
VakuolenvergroSerung wird verhindert, da auf Grund des Hungers bzw. 
der mangelnden Wasseraufnahme die osmotische Konzentration des 
.AuBenmediums® steigt, und zwar so stark, da8 sogar ein Vakuolen- 

a schwund eintritt, wie wir dies auch bei Hunger 
allein gesehen haben. AuBerdem liegen keine 
Zuckerabbauprodukte mehr vor, die aminiert 
werden kénnen. (Kurz vor Abschlu8 meiner 
Arbeit konnte ich feststellen!, daB der Re- 
spirationsquotient von Pseudococcus unter 
Hungerbedingungen in den ersten 3 Std gleich 1 

5mm 


1 Methode: In Hamozytometer-Réhrchen von 

110 mm* wurden die Tiere zu je 10 Stiick in die Aus- 

buchtung A gegeben, die Offnung wurde luftdicht 

verschlossen und die ganze Apparatur so in Hg 

Hg getaucht, wie die Abb. 30 zeigt. Je nach dem Ver- 

halten der Hg-Saéule war auf die Unterdruck- bzw. 
Abb. 30. Uberdruckverhaltnisse in A und B zu schlieBen. 
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ist [d. h., es werden Kohlenhydrate abgebaut], dann aber weit 
unter 1 fallt [es stand mir nur-die in der FuBnote beschriebene 
Apparatur zur Verfiigung, absolute Angaben sind mir daher nicht 
moglich]. Dies wiirde auf einen oxydativen Abbau von Proteinen 
schlieBen lassen, der unter Umstinden auch fiir die eintretende 
plotzliche Eiproduktion und -ablage verantwortlich zu machen wire.) 
Die Symbionten nahern sich bei gesteigerter Teilungsrate (erhdhte 
Temperatur!) der normalen Bakterienform, um schlieBlich durch die 
lange Hitzeeinwirkung doch zugrunde zu gehen. 

Auch bei den Einfliissen, die eine dauernde Senkung der degenera- 
tiven bzw. Hebung der reproduktiven Phase bewirken, zeigt sich eine 
vollige Ubereinstimmung zwischen theoretischer Uberlegung und Ver- 
such. Nach den vorherigen Ausfiihrungen miissen also hier Zustinde 
vorliegen, in denen der Wirt seine Anspriiche an den Symbionten nicht 
in gesteigertem MaBe zu stellen braucht. 

1. Bei Kélte und Hunger (Abb. 6). Das Ergebnis entsprach wiederum 
ganz den Erwartungen: Aus Stoffwechselsenkung, Mangel an aminier- 
baren Substanzen und geringer Erhohung der osmotischen Werte der 
Wirtslymphe resultieren Vakuolenverkleinerung, Seltenheit der Tei- 
lungsformen, Annaherung an die Stabchenform der Bakterien. 


2. Bei Hunger (Abb. 12). Der Mangel an aminierbarer Substanz 
hat eine gesenkte Produktion von Stoffwechselprodukten durch die 
Symbionten zur Folge, erniedrigter osmotischer Druck in denselben, 
bzw. erhohte Konzentration in der Lauslymphe bewirkt VergroSerung 
des Protoplasten und Vakuolenschwund. 


3. Wdahrend der Embryonalentwicklung. . Auch hier haben wir klare 
Verhialtnisse. Der Embryo ist fiir die Zeit, in der er innerhalb der Ei- 
hiille seine Entwicklung durchliuft, soweit mit Dottermaterial zum Auf- 
bau seiner Organe versorgt, daB er die aminierende Tatigkeit der Mikro- 
organismen, die médglicherweise durch den mangelnden Luftzutritt von 
auBen an sich gehemmt wire, nicht weiter in Anspruch zu nehmen 
braucht. Es ist jedoch durchaus méglich, daB die Symbionten den Wirt 
auch hier schon durch Vitaminlieferung unterstiitzen. 

Beinahe sicher scheint dies zu sein bei der Weibchen-Imago von 
Pseudococcus citri. LINDEMANN hat gezeigt, daB der im Siebrohrensaft 
verschiedener Pflanzen vorhandene, gebundene Stickstoff das Wachs- 
tum, das Verhalten und die Fortpflanzungsgeschwindigkeit mehrerer 
Aphiden-Arten beeinfluBt. Sie bewies auch, daf dieser Stickstoff zu 
einem hohen Prozentsatz (iiber 50%) ausgeniitzt wird. Wenn die Sym- 
bionten wesentlichen Anteil an der Eiweifbildung des Wirts hatten, 
sollte man eine weitergehende Unabhingigkeit von dem N-Gehalt des 
Siebroéhrensaftes erwarten. 
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Die Versuche T6rus iiber biologische Bindung von atmosphirischem 
Stickstoff zeigten in der itiberwiegenden Mehrzahl positive Resultate. 
TOrH arbeitete meist mit sog. ,,iiberlebenden Systemen“, d.h., maze- 
riertem symbiontenhaltigen Insektengewebe. Hier konnte er, wie auch 
im Falle verschiedener Reinkulturen von symbiontischen Mikroorganis- 
men, mit Hilfe der Mikro-Kjeldahl-Methode eine deutliche Zunahme 
an Gesamtstickstoff feststellen. Als N-Acceptor diente ihm Oxalessig- 
siiure, die den Mazerationsgemischen zugesetzt wurde. Natiirlich er- 
hebt sich hier die Frage, ob das lebende System voll in der Lage ist, die 
Funktion des ,,iiberlebenden Systems‘‘ zu erfillen. Immerhin ist es 
nach den. Versuchen Térus und anderer Autoren sehr wahrscheinlich, 
daB die Annahme BucuneERs bestatigt wird, der eine Parallele zwischen 
den Wurzelknéllchen der Leguminosen und den Mycetomen der In- 
sekten sah. Auch die Ergebnisse meiner Untersuchungen weisen auf 
einen solchen Sachverhalt hin. Dabei scheint die Parallele soweit zu 
gehen, daB hier wie dort die Stickstoffassimilation mit einer gleich- 
zeitigen Degeneration der Symbionten verquickt ist. Allerdings bleiben 
die kausalen Zusammenhange zunachst noch unklar, Im iibrigen bin 
ich auf Grund der in dieser Arbeit vorliegenden Versuchsresultate der 
Meinung, da8 weder die Lieferung von Aminosauren noch die Vitamin- 
produktion ein nach starrem Schema ablaufender Vorgang ist. Ich 
glaube vielmehr (und meine Versuche scheinen diese Annahme zu recht- 
fertigen), dap es sich wm ein durch endogene und exogene Verdnderungen, 
hauptsichlich aber durch den Wirt gesteuertes Gleichgewicht handelt, das 
quantitativ (vielleicht sogar qualitativ) den jeweiligen Erfordernissen an- 
gepapt werden kann. So scheint die Symbiontenmorphologie bei Pseudo- 
coccus citri darauf hinzuweisen, daB wihrend der geregelten Nahrungs- 
aufnahme keine gesteigerte N,-Assimilation durch die beherbergten 
Mikroorganismen stattfindet. (Niedere Degenerationsphase, relativ nor- 
male Formen.) Daf die Symbionten trotzdem sowohl zur Erhaltung des 
Einzeltieres als auch zur Bildung der neuen Generation unerlaplich sind, 
das beweisen die beschriebenen Resultate. Wahrscheinlich handelt es sich 
bei den Degenerationserscheinungen des Wirtes bei Pseuwdococcus citri 
um den Ausfall verschiedener normalerweise von den Symbionten ge- 
lieferter Vitamine der B-Gruppe. Da iiber den Vitaminbedarf von 
Pseudococcus citri leider nichts bekannt ist, wire es eine sehr reizvolle 
Aufgabe, dieser Frage einmal genauer nachzugehen. Mdglicherweise 
konnte mit Hilfe des Tribolium-Testes dieses Problem gelést werden; 
doch wiirden diese sehr langwierigen Untersuchungen den Rahmen 
meiner Arbeit tiberschreiten. Es sei einer spateren Arbeit vorbehalten, 
diesen Fragenkomplex in Angriff zu nehmen. 

Die Deutung der Ergebnisse kann nur ein Versuch sein, die ein- 
zelnen Erscheinungen in einen méglichst klaren, widerspruchsfreien Zu- 
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sammenhang zu bringen. Es wird leider gerade in Biologie und Medizin 
so haufig vergessen, daB es sich bei den gewohnlich als ,,Ursachen“ 
bezeichneten Dingen oder Vorgingen nur um Bedingungen handelt, 
unter denen ein biologischer Vorgang so ablaiuft, bei deren Fortfall 
aber er entweder anders oder nicht ablauft. Niemandem wiirde es ein- 
fallen, den Menschen als die Ursache des Typhus zu bezeichnen, und doch 
ist sein Vorhandensein eine Bedingung, ohne die kein Typhus auftreten 
kann. Obwohl seit Roperr Kocs schon klar ist (Auffindung klinisch 
gesunder Keimtrager), daB auch das Typhusbakterium nicht die Ur- 
sache, sondern nur eine Bedingung fiir das Auftreten von Typhus- 
epidemien sein kann, gibt es noch heute Wissenschaftler, die von der 
,,Ursache des Typhus* sprechen. Bei Diphtherie und vielen anderen 
Infektionskrankheiten liegen die Verhiltnisse véllig gleich. 

So soll auch der obige Versuch einer Deutung keineswegs als Klarung 
kausaler Zusammenhinge zu verstehen sein. Nach meinem Dafiir- 
halten liegen ,,Ursache und Wirkung‘ in der Biologie haufig auf ver- 
schiedenen Ebenen, deren Niveau-Unterschied mit den heute der For- 
schung zur Verfiigung stehenden Mitteln noch nicht iiberwunden wer- 
den kann. 

Die Leistungen der Symbionten auf kinstlichen Nahrbéden sind 
bereits geschildert worden. Die Tabelle 8 soll einen kurzen, zusammen- 
fassenden Uberblick geben. - 

Die Symbionten erfiillen also auch auf dem Nahrboden die waihrend 
ihres Aufenthaltes im Wirt an sie gestellten Forderungen. Das Auftreten 
verschiedener Involutionsformen auf kiinstlichen Nahrbdden unter be- 
sonderen Bedingungen lat sich nur schwer mit den Degenerations- 
formen im Mycetom in Beziehung bringen. Héchstens fiir die Y-Formen 
bei N,-Assimilation k6nnte unter Umstanden eine Vergleichbarkeit 
mit den Mycetomverhiltnissen vorliegen. 

Nur die Verwendung von radioaktiven N-Isotopen wiirde einwand- 
freie. quantitative Untersuchungen tiber die Stickstoffbindung durch 
die Mycetomsymbionten in allen den Fallen erméglichen, in welchen 
eine N-Fixierung mit Recht vermutet werden darf. Leider sind diese 
Forschungsméglichkeiten fiir uns heute noch sehr beschrankt. 


3. Systematische Zugehdrigkeit der geziichteten Mikroorganismen. 

Die kulturellen, farberischen und fermentativen Eigenschaften 
weisen systematisch auf die Mykobacteriaceen hin. Fiir sie ist die absolut 
mangelnde Gasbildung aus Kohlenhydraten, sowie die meist nicht auf- 
tretende Verfliissigung von Gelatine typisch. AuSerdem wird von 
Corynebacterium pseudodiphtheriticum z.B. auch Harnstoff verwertet, 
allerdings durch Garung. Ebenso kommt Farbstoffbildung bei Coryne- 
bakterien vor, ist jedoch nicht naher untersucht (R. MULLER 1946). Auch 
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Tabelle 8. Von den in vitro geziichteten Pseudococcus-Symbionten werden gebildet 
bzw. nicht gebildet: 


Auf N-haltigen Nahrbéden Auf N-freien Nahrbéden 
ee ee ———— eee 
Fermente keine Protease — 
keine Polysaccharase bzw. keine Polysaccharase bzw. 
Invertase Invertase 
Carboxylasen ? Carboxylasen? (Aufbau hoher- 
(CO,- Verwertung) molekularer Aminosauren) 
Desmolase (Spaltung von | Desmolase (Spaltung von Galak- 
Fruktose, Galaktose, Man- tose) 
nose) 


Ereptasen (Peptidabbau) theoretisch H-iibertragende ; Fer- 
mente (bei der Reduktion von N,), 

Desaminase (Urease, Aminasen + Transaminasen bzw. 
Aminosauredesaminase) ein den Luftstickstoff bindendes 
und iibertragendes Ferment oder 


Fermentsystem 
Vitamine Riboflavin Riboflavin 
Nicotinsaureamid Nicotinsaureamid 


Pantothenséure und die wei- | Pantothensiure und die weite- 
teren Vitamine der B-Gruppe | ren Vitamine der B-Gruppe in 


in der Hefe der Hefe 
EES Leucin (Iso-Leucin ?) Leucin 
Glutaminsaure Glutaminsaure 
Asparagin Asparagin 
Lysin ; Lysin 
Glykokoll Glykokoll 
Alanin Alanin 
Tyrosin Tyrosin 
Histidin ? Histidin 
Valin Valin 
wahrscheinlich noch mehr, je- | wahrscheinlich noch mehr, jedoch 
doch nicht eindeutig zu identi-| nicht eindeutig zu identifizieren 
fizieren 
Sonstige Stoffe ein roter, lipoidléslicher ein roter, lipoidléslicher Farbstoff 
Farbstoff 


nach allgemein morphologischen und nach farberischen Gesichtspunkten 
mite man die in Kultur geziichteten Organismen einwandfrei zur 
Gruppe der Mykobacteriaceae stellen (echte Verzweigungen, BaBEs- 
Ernstsche K6rperchen). BucHnerR hat die Symbionten von Pseudo- 
coccus citri bereits Coccidomyces dactylopii genannt. Da die Zugehoric- 
keit zu den Mykobacteriaceen jedoch nach ihrem kulturellen Verhalten 
nunmehr feststehen diirfte, sei unter Vorbehalt an Stelle von Coccido- 


myces dactylopii der Name Mykobacterium dactylopit (BUCHNER) vor- 
geschlagen}, 2. 


*Herrn Prof. Dr. H. Braun, Hygienisches Institut der Universitat, sei hier 
fiir seine wertvollen Ratschlage auf bakteriologischem Gebiet herzlichst gedankt. 

* Die Zuordnung zur Gattung Corynebacterium ist nicht zwingend, im Gegen- 
satz zur Zugehorigkeit zu den Mykobacteriaceen. 
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Fiir weitere Arbeiten auf diesem Gebiet bieten die héchstinteres- 
santen physiologischen Verhiltnisse der erblichen Symbiosen geniigend 
Anreiz. Es ist zu hoffen, daB zukiinftige Untersuchungen mit verbes- 
serten Methoden uns in erweiterter Anzahl noch tiefere und genauere 
Erkenntnisse tiber das Wechselspiel zwischen Wirt und Symbiont er- 
méglichen werden. 

Zusammenfassung. 

1. Es wurde mit Hilfe verschiedener Beobachtungsmethoden ge- 
zeigt, daB der Polymorphismus der Psewdococcus-Symbionten Ausdruck 
einer einheitlichen Entwicklungsreihe ist und eng mit den physiologi- 
schen Vorgangen im Wirt zusammenhdangt. 

2. Die einzelnen Phasen dieser Reihe konnten fiir verschiedene 

physiologische Zustande des Wirts und damit des Symbionten als 
typisch erkannt werden. 
3. Die Symbionten liefern dem Wirt Stoffe, die sowohl zur Erhal- 
tung des Individuums als auch zur Ausbildung des Ovars unerlaBlich 
sind. Es sind dies, wie aus den beschriebenen Versuchen geschlossen 
wird, die auch in Bierhefe enthaltenen Vitamine der B-Gruppe, sowie 
verschiedene Aminosauren. 

4. Damit wurde der Beweis erbracht, da die erbliche Symbiose 
zwischen Pseudococcus citri und den Symbionten keinen gemaBigten 
Parasitismus darstellt, sondern ein physiologisches Gleichgewicht, das 
vom Wirt (und von AuBenfaktoren) gesteuert wird. 

5. Die Symbionten von Pseudococcus citr, konnten auf kiinstlichen 
Nahrbéden kultiviert werden. Die Erstkultur war jedoch nur auf sog. 
Ammen-Nahrbéden méglich. 

6. Auf jeweils spezifischen Nahrbdden wurde a) die Assimilation 
von Luftstickstoff und NH, durch die Bakterien; b) die Produktion 
verschiedener Aminoséuren und Vitamine aus Ketoséiuren und N, und 
c) das Auftreten mehrerer Enzyme, darunter einer Urease, festgestellt. 

7. Die Trennung der Symbiose gelang vollstandig durch die Ab- 
tétung der symbiontischen Mikroorganismen im Mycetom durch ge- 
steigerte Temperatur und Hunger des Wirtstieres. Es konnte gezeigt 
werden, daB Pseudococcus ohne Symbionten nicht in der Lage ist, langer 
als 30 Tage zu leben. — 

8. Es lieB sich eine fast véllige Ubereinstimmung der in der Lymphe 
von Pseudococcus gelosten Aminosiuren mit den von den Symbionten 
auf kiinstlichen, stickstofffreien Nahrbdden gebildeten feststellen. 

9. Die Symbionten von Pseudococcus citri, von BUCHNER als Coc- 
cidomyces dactylopii bezeichnet, wurden auf Grund ihrer morphologi- 
schen und physiologischen Merkmale bei der Kultur auf kiinstlichen | 
Nahrbéden den Mykobakterien zugeordnet und Mykobacterium dac- 
tylopii (BUCHNER) benannt. 
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10. Nachdem die Symbionten zwar ohne Wirt, der Wirt aber nur 
fiir kurze Zeit ohne Symbionten leben kann, diirfte es sich bei der 
Symbiose von Pseudococcus citri mit Mycobacterium dactylopii B. 
weniger um echten Mutualismus als vielmehr um ein _helotisches 
Zusammenleben handeln, bei dem der Nutzen fast ausschlieBlich auf 
seiten des Wirts liegt. 
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Aus dem Zoologischen Institut der Universitat Heidelberg. 
UN TERSUCHUNGEN UBER DAS SCHMAROTZEN 
VON SARCOPHAGA SPP. IN REGENWURMERN*. 

Von 
_ Anna Ipa EBERHARDT und GEROLF STEINER. 
Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 23. Juni 1952.) 
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Anla8 der Untersuchung. 

An mehreren Stellen des Heidelberger Stadtwaldes auf der Nord- 
westseite des Gaisberges, wenige hundert Meter vom Zoologischen In- 
stitut entfernt, findet man vom Mai bis Anfang Oktober eine auffallend 
groBe Bevolkerungsdichte an Sarcophaga. Die Fundplitze sind lichtere 
Stellen im hauptsachlich aus Stockausschlagen gebildeten Edelkastanien- 
wald, der mit Rotbuchen und Birken durchmischt ist. Der Boden des 
Waldes ist zwischendurch gut besonnt, aber doch recht feucht. Der 
Unterwuchs und der Bodenbewuchs sind spiarlich, weil der Boden durch 
spielende Kinder immer wieder begangen wird, so daf die nackte Erde 
an vielen Stellen hervortritt und nur biischeliges Gras aufkommt. Hier- 
mit im Zusammenhang sowie wegen der Abschiissigkeit des Gelindes 
ist die Waldstreu nicht gleichmaBig verteilt, sondern meist in Graben 
oder bergwarts der Baumstiimpfe angehiuft. Abgesehen von Singvégeln, 
wenigen Kichhérnchen, Waldmiusen und Waldwihlmausen fehlen Wir- 
beltiere. GréBere Insekten sind selten, von groBeren Schnecken Arion 
vorhanden, aber auch selten. Indessen ist der Boden dicht mit Regen- 
wiirmern besiedelt. Nach den frischen Kothaufchen zu _schlieBen, 
kommen auf den Quadratmeter 50—200 geschlechtsreife Wirmer. Da 


* Die Arbeit wurde im Rahmen einer von der Deutschen Forschungsgemein- 
schaft unterstiitzten Untersuchung durchgefihrt. Fiir die groBziigige Gewahrung 
der nétigen Mittel sei hier sehr gedankt. 
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Maulwiirfe fehlen, welche die Regenwurmvermehrung kompensieren 
kénnten, und da der eine von uns(STEINER) schon friither durch Gelegen- 
heitsfunde sich davon tiberzeugen konnte, daB aus lebenden Regen- 
wiirmern Sarcophaga-Larven gezogen werden kénnen, lag es nahe, 
zwischen der Havfigkeit der Regenwiirmer und derjenigen der Sarco- 
phaga-Imagines ursichliche Zusammenhange zu vermuten. 


Jene friiheren Befunde waren folgende: Im August 1943 erhielt STEINER 
durch Herrn Kollegen Dr. H. W. Liypizy in Darmstadt einen sterbenden Regen- 
wurm mit verfirbten Einschniirungen an verschiedenen Korperstellen, welcher 
jenem bei einer geologischen Exkursion am hellen Tage in auffalliger Hast und mit 
ungewohnlichen Bewegungen tiber die StraBe gekrochen war. Aus dem Wurm 
entwickelten sich im Laboratorium binnen 3 Tagen 2 groBe Sarcophaga-Larven, 
die sich nach 3 weiteren Tagen (bei etwa 22° C) verpuppten. Eine der Puppen gab 
nach 12 Tagen eine mannliche Imago, die andere nach 11 Monaten eine weibliche. 
Leider wurden die Tiere nicht bestimmt und gingen bei dem Brand des Instituts 
im September 1944 zugrunde. Ein 2. Fall war ebenfalls eindrucksvoll: ,,Mit allen 
Zeichen der Angst“ strebte im Juli 1946 in Freiolsheim (nérdlicher Schwarzwald, 
500 m ii. M.) bei hellem Sonnenschein ein durchaus lebenskraftiger, groBer Regen- 
wurm, dem zunachst nichts abnormes anzusehen war, vor STEINER aus der Erde 
eines regenwurmreichen Hausgartens. In Erinnerung an die Schilderung LinpLEys 
wurde der Wurm in eine Petrischale mit etwas feuchtem Filterpapier gebracht und 
die Schale dicht verschlossen. Nach 1 Woche — inzwischen konnte wegen Ab- 
wesenheit nicht nachgeschaut werden — lagen neben den zersetzten Resten des 
Regenwurms 3 Fliegenténnchen, aus denen sich nach etwa 14 Tagen ebenso viele 
Sarcophaga-Weibchen entwickelten. Auch hier konnte keine Artbestimmung vor- 
genommen werden, weil das bei Sarcophaga-Weibchen nicht méglich ist. 


Aus dem Schrifttum bekannte Fdlle, dab Sarcophaga spp. schmarotzen. 


Da’ Sarcophaga-Arten als Schmarotzer auftreten, ist bekannt. KitncoKken 
D’ HeErcutats beschreibt von Sarcophaga clathrata Ma., daB sie ihre Larven zwischen 
die Analklappen von Acridiern legt, von wo sich die Larven dann in die Leibes- 
héhle durchbohren und hauptsachlich von der Flugmuskulatur und vom Fett- 
kérper leben. Die verpuppungsreifen Larven verlassen die noch lebende Heu- 
schrecke durch die Intersegmentalhiute oder die Trommelfelle. Dementsprechend 
findet man bei Wanderheuschreckenkalamitiaten in Nordafrika regelmaBig auch 
ein starkes Zunehmen der Sarcophagen. 

Von seiten der Forstentomologen liegen eine Reihe von Mitteilungen dariiber 
vor, daB Sarcophaga-Arten als Nonnenparasiten auftreten (BAER, KRAMER, KROBER, 
Komarexk 1937, LiInpNER, REBEL). Sowohl aus Puppen der Nonne (Lymantria 
monacha lL.) wie des Kieferspinners (Lasiocampa pini L.) wurden Sarcophaga- 
Imagines erhalten, und zwar vor allem folgende Arten: S. albiceps Ma. (KROBER), 
S.carnaria L. (LinpNer), 8. pabulorum Fai. (REBEL) und SB. schiitzei Kram. 
(GésswaLD). Bei einer Nonnenkalamitit im Hofoldinger Forst (REBEL) waren- 
40% der zur Untersuchung eingebrachten Puppen von je 2—3 Larven von S. pabu- 
lorum befallen. Nach dem Aussehen der Puppen zu schlieBen, waren die Larven in 
gesunde Nonnenraupen oder -puppen eingedrungen. Nach anderen Autoren 
(Barr, GésswaLD) werden jedoch nur kranke oder geschidigte Raupen von 
Fliegenmaden befallen. Auch ist es Gésswaup nicht gelungen, Sarcophaga-Larven 
zum Kinwandern in gesunde Lymantria-Raupen zu bewegen, wahrend polyeder- 
erkrankte sofort befallen wurden. 


i ine 
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Es gibt noch eine Reihe mehr zufalliger Befunde, die Lepidopterenraupen 
betreffen: Aus dem Schwammspinner (Lymantria dispar L.) (Rapp), aus den 
Gespinstmotten Yponomeuta cognatella tR., Y. padella LL. und Y. rorella He. 
sowie aus Monostegia luteola Kuve. wurde S. affinis Fan. geziichtet (KROBER, 
SERVADEI). Hatxock berichtet von Versuchen, S. latisneria Park., die haufig auf 
Raupen von Anisota spec. gefunden wurde, mit Brei aus solchen Raupen als 
Wirt aufzuziehen. 


Im Zusammenhang mit unseren eigenen Untersuchungen sind 2 Befunde an 
Kaferlarven besonders bemerkenswert: Aus Engerlingen des Nashornkafers 
(Oryctes nasicornis L.) (KROBER) und aus denen des kleinen Espenbockes (Saperda 
populnea) (Rapp) wurde SN. albiceps gezogen. 

DaB auch die Hiersickchen der Kreuzspinne E'peira cornuta von S. clathrata 
belegt werden (ScHWANGART), sei nur nebenbei erwahnt. Der Befall von Pul- 
monaten ist ebenfalls bekannt, wobei auch hier noch nicht ganz geklart ist, ob ganz 
gesunde oder geschadigte Tiere befallen werden (BAER). 


Bei den verschiedenen Formen der Myiasis der Wirbeltiere kann es sich um 
einen echten (primaren) Parasitismus vielleicht bei S. cistudinis handeln, deren 
Larve sich in die Nackenhaut der Schildkréte Cistudo carolina einbohrt (KEPNER, 
Kwyrerine). Allerdings ist hier auch ein Sekundarbefall von Wunden méglich, 
welche durch die Zecke Amblyomma tuberculatum hervorgerufen werden. Daf 
auch Sarcophaga-Arten fiir Warmbliitermyiasen verantwortlich sind bzw. sich an 
solchen beteiligen, ist ebenfalls bekannt. Ahnlich wie die hierfiir in Frage kommen- 
den Calliphorinen bevorzugen sie dabei Schleimhaute, besonders, wenn diese ent- 
zundlich verandert sind, sowie Wunden mit Wundsekret bzw. Eiter (Fitscn, 
KNIPLING und RarnwaTerR, Komarek 1938, LinpnerR, Martini, Natvic, Prrpmr, 


Rapp). 

Aus all diesen Befunden geht hervor, daB Sarcophaga-Arten in erster 
Linie Aasinsekten sind, deren Schmarotzertum in den meisten Fallen 
fakultativ zu sein scheint. Aber ahnlich wie bei den Calliphorinen (man 
denke an Lucilia bufonivora Brumrt!) scheint es auch Sarcophaga- 
Arten zu geben, die ausgesprochene Schmarotzerangewohnheiten ange- 
nommen haben. S. clathrata scheint hierher zu gehoren. Fiir andere 
Arten ist der Beweis noch zu erbringen. Die Frage, die wir uns nun 
stellten, war, inwieweit es einen experimentell erweisbaren Parasitismus 
von Sarcophaga-Arten auf Regenwiirmer gebe und inwieweit dieser 
obligatorisch oder fakultativ sei. Daraus ergaben sich folgende Kinzel- 
fragen: 

1. Werden Sarcophaga-Imagines durch den Geruch von Regen- 
wiirmern stirker angezogen als durch den von Aas ? 

2. Wie verhalten sich trichtige Weibchen gegeniiber Aas oder 
Regenwurm beziiglich der Larvenabgabe ! 

3. Gibt es eine ,,indirekte‘‘ Belegung der Regenwiirmer? © 

4. Wenn ja, wie finden die Larven die Wiirmer und wie verhalten 
sie sich an und in ihnen ? 

5. Wie kann man sich das Zustandekommen eines Parasitismus im 
vorliegenden Falle denken ? 
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Eigene Untersuchungen. 
Versuche mit Imagines.. 


Material und Zuchtmethode. Zur Untersuchung standen uns 3 Fliegenstaémme 
zur Verfiigung, deren Stamm-Miitter in mit Regenwtirmern bekéderten Fallen 
gefangen worden waren: 1. S. striata (Fangort: Stadtwald auf dem Gaisberg, 
Heidelberg), 2. 8. carnaria L. (Fangort: Altrheininsel bei Ketsch, Kreis Mannheim), 
3. S.carnaria L. (Fangort: Stadtwald auf dem Gaisberg, Heidelberg). Fiir die Be- 

stimmung der Arten sind wir Herrn Hauptkonservator 
Dr. E. Linpner, Stuttgart, zu groBem Dank ver- 
pflichtet. ‘ 

Zuanachst war es fiir die Versuche notig, gentigend 
moglichst gleichmaBige Tiere zur Verfiigung zu haben. 
Wildfange geniigten nicht, waren auch zum Teil recht 
hinfallig auf dem Transport zum Laboratorium. Wir 
zogen daher die von oben genannten Wildfangen er- 
haltenen Larven auf gehacktem Rindfleisch nach einer 
friiher von [STEINER (1), 1942] angegebenen Zucht- 
weise auf und hielten die Imagines in der ebendort 
'g  beschriebenen Weise. Wie dort schon erwahnt, halten 
sich Sarcophaginen gegeniiberCalliphorinen schlechter. 
Auch jetzt gelang es uns noch nicht, ihnen optimale 
Bedingungen zu bieten. Zwar gelingt die Larven- 
aufzucht ohne weiteres. Aber die Vitalitat der 
Imagines und vor allem ihre geschlechtliche Aktivi- 
tat bleibt hinter der von Tieren aus dem freien 
Gelande zuriick. Zugabe von Torula utilis (Waldhof- 

Fe Nahrhefeflocken!) (GortscH) zum Imagines-Futter 
sneha aera nae ; Sey verbesserte den Zustand der Tiere, so da& sich immer- 
Birne; 2 flache Konserven- hin etliche Generationen ziichten lieBen. Wichtig war 
biichse; 3 Tiillschlauch, oben —_ es, die Luftfeuchte in den Zuchtkasten hoch zu halten 
oil eae Bein etal (etwa 90% relative Luftfeuchte). Dies geschah da- 
atet: 4 Trinke; 5 Wiirfel- durch, da die Zuchtkasten entweder mit Blech aus- 
zucker; 6 Glasplittchen mit | geschlagen wurden oder innen mit Luvithermfolie be- 
aufgetrocknetem Ndahrhefe-  klebt wurden, die sich sehr bewahrt hat, weil sie 
brei; 7 K6lbchen mit Fleisch. ‘ 3 5 : 4 
Lennie, ince caniirmenes physiologisch einwandfrei und praktisch geruchfrei 

fahigem, weiBem Papier ist?. Durch entsprechende Stellung der Tranke sowie 
ausgeschlagen. Kinstellung der Liiftungséffnung konnte die Luft- 
feuchte auf die gewiinschte Hohe mit etwa + 5% 

eingestellt werden. Neben diesen Zuchtkasten bewahrten sich in den Sommer- 
monaten noch einfache Kafige recht gut, welche aus 2 groBen Konservenbiichsen 
bestanden, die durch einen kurzen Schlauch aus Erbstill? verbunden waren 
(Abb. 1). In der oberen Biichse war eine elektrische Birne (25 W) angebracht. 
Die Biichsen hingen zu mehreren an einer waagrechten Latte, die tiber dem Tisch, 


7ocm 


' Die Hefeflocken wurden uns freundlicherweise durch die Zellstoff-Fabrik 
Mannheim-Waldhof zur Verfiigung gestellt. 

® Fiir die Uberlassung der Luvithermfolie haben wir der Badischen Anilin- und 
Sodafabrik, Ludwigshafen a. Rhein, zu danken. 

® Der Erbstiill fiir die Zuchtbehalter sowie fiir die Freilandfallen wurde uns 
von Herrn Direktor BRAUNSTEFFER von den Textilwerken Weinheim a. d. Berg- 


straBe freundlichweise zur Verfiigung gestellt, wofiir wir ihm hiermit herzlich 
danken méchten. 
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auf dem die unteren Biichsen standen, aufgehingt war. Abgesehen von den ge- 
nannten, vielleicht durch den Mangel an Erganzungsstoffen — Umbelliferenbliiten- 
sekrete ? — bedingten Zuchtschwierigkeiten wurde die Zucht noch durch nicht be- 
herrschbare Diapausen der Puppen gehemmt. Das gelegentliche Auftreten von 
Mormoniella vitripennis WaLK. konnte durch Halten der Puppen in verschlossenen 
GefaBen in bescheidenen Grenzen gehalten werden. Aus den genannten Griinden 
_ konnten unsere Versuche leider nicht mit der wiinschenswerten Menge von Fliegen 
durchgeftihrt werden. 


_ Versuche. Fir die Wahlversuche mit Imagines wurde eine ahnliche 
Anordnung getroffen wie in friiheren Duftversuchen mit Phormia regina 
Me. [Sterner (2), 1943]: 16 50 cm?-Weithals-Stehkolben wurden in 
einem Versuchskasten (40 x 80 x 40 cm), der innen mit drei 25 W-Birnen 
beleuchtet war, folgendermaBen auf dessen Boden verteilt: 


Teg ees 
eg ye aS 
910 ll 12 
13 14 15 16 


Der Abstand der Koélbchen unter sich betrug innerhalb der Langs- und Quer- 
reihen von Mitte zu Mitte der K6lbchen 8 cm. In die Kolben mit der unterstrichenen 
Nummer kam jeweils 5 g frisches Rinderhackfleisch, in die anderen je ein groBer, 
lebender Regenwurm (Lumbricus terrestris L.). Sowohl tiber dem Fleisch wie tiber 
dem Regenwurm befand sich jeweils ein Sttick feuchten Filterpapiers, so daB sich, 
von oben gesehen, die Kolbeninhalte méglichst wenig optisch unterschieden. 
(Der Regenwurm blieb aus Lichtscheu unter dem Filterpapier.) Nach 4 Std 
wurden die Kolben aus dem Versuchskasten genommen und durch frisch beschickte 
ersetzt. Um Standorteinfliisse auszuschalten, kam dieses Mal das Rindfleisch in die 
Kolben mit der ununterstrichenen Nummer, die Regenwiirmer in 1, 3, 6. usw. 
Auch dieser 2. Versuch wahrte 4 Std. Jeweils ein Versuchspaar wurde bei der 
Auswertung zu einem Doppelversuch zusammengefait. Die Regenwtirmer blieben 
die 4 Std am Leben; langere Versuchsdauer vertrugen sie jedoch schlecht. Es 
wurde darauf geachtet, daB nur unverletzte Wiirmer zum Versuch kamen. Das 
Hackfleisch hatte trotz der hohen Versuchstemperatur (etwa 28°C) auch ohne 
Zusatz von Konservierungsmitteln nach 4 Std noch keinen fiir den Menschen 
ekelhaften Geruch. 

Tn den Versuchen, in denen nicht nur die Larvenabgabe, sondern die Anlockung 
der Imagines ganz allgemein festgestellt werden sollte, kamen auf die Kélbchen 
Reusen aus Drahtgaze wie bei den erwahnten Phormia-Versuchen. 

Die abgelegten Larven wurden nach 24stiindiger Bebriitung bei 30°C der 
exponierten Kélbchen ausgezaihlt. Es erschien uns sinnvoll, bei der Auswertung 
dieser Versuche sowohl die Zahl je Versuchspaar belegter Kolbchen als auch die 
Gesamtzahl der in sie abgegebenen Maden aufzufiihren. Im einzelnen l4Bt es sich 
namlich schwer beurteilen, inwieweit die in einem Kolbchen gefundenen Maden 
yon einem oder von mehreren Weibchen stammen, oder wie die einzelnen Weibchen 
ihre Jungen in kleinen Schiiben auf mehrere Kélbchen verteilt haben. Im Gegen- 
satz zu manchen Calliphorinen (besonders Phormia), die.ihre Eier in geschlossenen 
Gelegen mit einer gewissen Sorgfalt absetzen, verstreuen die Sarcophaga-Weibchen. 
ihre Brut in oft dem Sinne nach nicht recht durchschaubarer Weise. Immerhin 
besteht in unseren Versuchsergebnissen eine deutliche Korrelation zwischen der 
Zahl der belegten Kélbchen und der Gesamtzahl der in sie abgesetzten Maden. 
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Tabelle 1. Larvenabgabe auf frischem Rinderhackfleisch und auf lebenden 
Regenwiirmern. 


Regenwurm 


Fleisch 


Anzahl der Versuche Belecte | Vahl der 


K6lbchen Larven 


Zahl der 
Larven 


Belegte 
Ké6lbchen 


IS tsiviadid-LOs ws ae wedet eee te 

InsProgentiags.Vatstes wed 13 8 
Saicannaria a (IS) el O:pe inva 6 97 
TnUProzents (side mesreeee es 38 30 
S. carnaria (G) 10. .... 7 raze 
TnProcent Yee facie. fee Pea 64 | 63 


Bei diesen Versuchen befanden sich im Versuchskasten jeweils 
20—30 Weibchen und ebenso viele Mannchen der betreffenden Art. 
Die Tabelle 1 zeigt, daB S. striata 


Tabelle 2. Wahlversuche zwischen 
Erde und Regenwurmkot. 


Anzahl der Versuche fangenen Tiere 


Zahl der ge- 


Fleisch dem Regenwurm vorzieht. 
Fiir die beiden S. carnaria-Stamme 
laBt sich eine einseitige Bevorzugung 
nicht feststellen. Der gefundene 
Unterschied hat wegen der kleinen 


Erde | Kot 
| | 


Zahlen kein Gewicht. Die in der 


ey aires aan 3 | re Tabelle mitaufgefitihrten Prozent- 
S. carnaria (G) 6 . | 19 | 28 zahlen haben daher auch nur 


orientierende Bedeutung. 

Sarcophaga-Weibchen legen unter Umstinden ihre Larven nicht 
unmittelbar auf Fleisch u.dgl. ab, sondern auch z. B. auf die Gitter- 
glocken, welche man im Haushalt zum Schutz gegen Fliegen iiber 
Lebensmittel stiilpt. Die durch die Gitterglocken sich durchzwangenden 
Larven fallen dann auf das darunterliegende Fleisch usw. Ganz ent- 
sprechend konnten wir Larvenablage auf zugebundenen SchmeiBfliegen- 
Kulturkolben gelegentlich beobachten. Ebenso ist bekannt, daB eine 
ganze Reihe von Tachinenarten ihre Eier nicht auf, sondern in die Nahe 
ihrer Larvenwirte absetzen. Deshalb erschien uns die Beobachtung 
eines von uns (EBERHARDT) in einem Schwetzinger Garten bemerkens- 
wert, dafi ein Sarcophaga-Weibchen Larven auf einem Regenwurmkot- 
haufen ablegte. Leider war es aus technischen Griinden nicht méglich, 
das Weibchen oder die Larven, die gleich in der Erde verschwanden, 
zu fangen. 

Um nachzupriifen, ob diese Gelegenheitsbeobachtung etwas Wesent- 
‘liches trifft, wurde in der oben beschriebenen, schachbrettartigen An- 
ordnung von 2mal 8 Kélbchen jeweils 8—10 g feuchte Gartenerde oder 
je ein frisches Regenwurmkothaufchen zur Wahl geboten. Um die An- 
lockwirkung der in den Fallen vorhandenen Luftfeuchte zu vermindern, 
kam in deren unmittelbare Nahe eine Tranke. Die relative Luftfeuchte 
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Tabelle 3. Simultanwahlen von Weibchen von S. striata, S.carnaria (Ketsch) 
und S. carnaria (Gaisberg). 


Fleisch Regenwurm 


Stamm as 
Zahl der 


Larven 


Gef.Ima-| Belegte | Zahl der |Gef.Ima- 
gines Fallen | Larven gines 


Belegte 
Fallen 


| 
Si siriaia 9... 199 11 i 1 2 
S. carnaria (K) . 209 15 22 | 0 0 
S. carnaria (G) . 108 6 DB te UB.) 04 


im Versuchskasten betrug etwa 70%. Fiir die 3 Fliegenstamme ergab 
sich dabei folgender Fallenbeflug (s. Tabelle 2°. 

Leider konnten mit S. carnaria, die sich besonders schwer ziichten 
1aBt, nicht mehr Versuche durchgefiihrt werden. Praktisch verhalten 
sich bei allen 3 untersuchten Stéammen die Wahlen wie 1:1. 

Um die 3 Fliegenstamme noch besser miteinander vergleichen zu 
k6nnen, wurden Simultan-Wahlversuche mit ihnen angestellt. Hierzu 
wurden die Tiere nach dem Schliipfen zunachst so lange in ihren jeweiligen 
Zuchtkasten gehalten, bis die Weibchen 6fters kopuliert und somit 
ihre Receptacula seminis wohlgefillt hatten. Dann wurden die Weibchen 
auf dem Thorax je nach Stamm mit verschiedenen Farbtupfen markiert 
und zusammen in den gleichen Versuchskasten gebracht, wo wieder 
in 16 Fallen Rinderhackfleisch und lebende Regenwiirmer zur Wahl 
standen. Tabelle 3 gibt die Ergebnisse dieser Versuche. 

Wie in den in Tabelle 1 wiedergegebenen Versuchen bevorzugt 
S. striata deutlich Fleisch. Das Verhalten von S. carnaria (Gaisberg) 
scheint darauf hinzudeuten, daB dieser Stamm doch eine gewisse Vor- 
liebe fiir Regenwurm hat, zumal die gleiche Tendenz in Tabelle 1 zu 
erkennen ist. Trotzdem soll wegen der auch in Tabelle 3 kleinen Zahlen 
dies nur als Vermutung ausgesprochen werden, welche weniger aus dem 
oberflaichlichen Eindruck der in den Tabellen 1—3 mitgeteilten Zahlen- 
werte genahrt wird als aus dem Verhalten der Larven, das weiter unten 
beschrieben wird. 

Als Erginzung zu diesen Versuchen fiihrten wir noch solche mit Muscina 
pabulorum Fat. durch, deren polyphage Larven gelegentlich in Schmetterlings- 
raupen und Puppen (BazR) sowie in Warmbliitern (Martini) gefunden worden sind. 
Nur geképfte, also stark geschidigte Wiirmer, wurden in unseren Versuchen von 
diesen Tieren in geringem Mae neben Fleisch zur Eiablage benutzt, unverletzte 
aber nicht. 


Versuche mit Larven. 

Zuniachst sollte entschieden werden, ob die Larven Regenwiirmer 
in der Erde finden kénnen. Hierfiir kam in ein etwa 10 cm @ messendes 
Zylinderglas eine etwa 10 cm hohe Schicht feuchter Gartenerde. Auf 
diese wurde ein groBer Regenwurm gebracht, der sich alsbald eingrub 
und nach einigen Stunden am Boden des GefaBes von auBen zu sehen 

Z. f. Morphologie, Bd. 41. 1lb 
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war. Der Anfang seines Ganges war auf der Erdoberflache deutlich zu 
erkennen. Hiernach wurden 10—15 frisch gelegte Larven auf die Erde 
gebracht. Auch sie verkrochen sich nach einigem Herumkriechen in der 
Erde. Nach verschiedenen Zeiten wurde in den verschiedenen Versuchen 
das Glas umgekippt und der Wurm herausgenommen und abgespilt ; 
sodann kam der Wurm in eine Petrischale mit etwas feuchtem Filter- 
papier und wurde dort 
zur weiteren Beobach- 
tung 3 Tage belassen. 
Etwa befallene Regen- 


Tabelle 4. Priifung der Findigkeit der Sarcophaga- 
Larven, denen in der Erde eingegrabene Regenwiirmer 
geboten wurden. 


Versuchsnummer eet een | Befall | wilrmer waren nach 2 
i 
Tagen tot; nach etwa 
S. striata 1 5 10 | ; 3 Tagen waren die in- 
: fe 5 an LAST 0 zwischen stark herange- 
4 22 1 Mh oO wachsenen Larven be- 
- > me quem auszuzahlen. 

7 24 8 0 In den beiden mit * 
8 28 10 0 bezeichneten Versuchen 
an si a . war der Wurm zuerst in 
eae | das Gla bracht und 

S. carnaria (K) 1 eae: 10 0 it & Be ee 
2 24 10 0 dann mit Erde bedeckt 
keane ya 3B <IG 5 worden, so da kein 
2 12 8 2 Gang zur Oberflache 
Fi a ae ; fiihrte. Vielleicht finden 
5 18 be hig 7 die Larven den Wurm, 
6 18 eee 5 indem sie seiner Schleim- 
: a i x spur folgen. Fiir Fliegen- 
9 24. ao 4 larven hat Hargz einen 
ve . : | ‘ chemischen Sinn gefun- 
1 eae 12 0 den, so daf derartiges 


nicht ausgeschlossen ist. 
Nach unseren orientierenden Versuchen kann es sich im vorliegenden 


Fall nur um eine Nahorientierung handeln, bei dem ein unmittelbarer 
Kontakt mit festen oder fliissigen chemischen Reizstoffen notig ist. 
,Riechen — auch nur auf wenige Zentimeter — ist ziemlich ausge- 
schlossen. (Diesbeziigliche Versuche sollen weitergefiihrt werden.) 

Bei der Unermiidlichkeit, mit der die jungen Larven umherwandern 
und dabei ,,bequeme‘’ Wege bevorzugen, ist es aber auch moglich. 
daB sie durch die Regenwurmginge zufallig zu den Witrmern gelangen. 
DaB sich die Larven von 8. striata und S. carnaria (Gaisberg) inbezug 
auf den Befall verschieden verhalten, geht aus Tabelle 4 eindeutig 
hervor. Fir S. carnaria (Ketsch) soll das wegen des kleinen Zahlen- 
materials aus dieser Tabelle nicht geschlossen werden. 
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Das Verhalten der Larven am Regenwurm lie8 sich in Petrischalen 
gut beobachten: Der Boden der Schale war mit einer Scheibe feuchten 
Filterpapiers belegt. Auf ibm befand sich der Regenwurm. Zu ihm 
wurden frisch gelegte Larven gegeben. Trafen die Tiere aufeinander, 
so krochen die Larven an dem Regenwurm entlang. Der Wurm streifte 
sie jedoch haufig wieder durch windende und zuckende Bewegungen ab. 
An Stellen, wo die Larven verweilt hatten, zeigte der Wurm oft blasige 
Auftreibungen (wohl lokale Erschlaffungen des Hautmuskelschlauches, 
wie sie als Wirkung eines ,,Kitzels‘‘ von v. Houst beschrieben worden 
sind). Die Vermutung, da die Larven an solchen Stellen eindringen 
wiirden, bestatigte sich in unseren Versuchen jedoch nicht. Wesentlich 
ist nun, daB im Verlauf der weiteren Ereignisse die Larven der 3 unter- 
suchten Stéamme sich verschieden verhielten: Diejenigen von SV. striata 
drangen in keinem Falle (15 Versuche mit insgesamt 56 frisch gelegten 
und mit 56 eintaégigen Larven) in den unverletzten Wurm ein. Nur 
Wiurmer, welche durch Schadigung (z. B. Abbinden) autotomiert hatten 
und offene Wunden aufwiesen, wurden befallen. Entsprechende Ver- 
suche mit S. carnaria (Ketsch) hatten fast das namliche Ergebnis; in 
2 von 11 Fallen drangen allerdings die Larven in einen lebenden, unver- 
letzten Wurm ein. 

Die Larven von S.carnaria (Gaisberg) verhielten. sich zunachst 
ebenso wie die der beiden anderen Stémme; kam aber eine an das 
Clitellum des Wurmes, so hakte sie sich dort fest. Im Verlauf von 
etwa !/, Std erreichten dann auch die anderen Larven das Clitellum und 
versammelten sich sternformig um die von der ersten Larve verursachten 
Wunde (Abb. 2)!. Darauf bohrten sich die Larven unter lebhaften 
Bewegungen in den Wurm ein, wobei sie meist annahernd senkrecht 
aus ihm hervorragten. Eigentiimlicherweise verhielt sich der Wurm, 
der sich doch anfangs stark gewehrt hatte, wihrenddessen ruhig. Nach 
1—2 Std waren in der Bohrwunde nur noch die stigmentragenden 
Hinterenden der Larven sichtbar. Larven, die man nach dem KEin- 
dringen in den Wurm herausgezogen hatte, bohrten sich in einen unver- 
letzten, neuen Wurm in der gleichen Weise am Clitellum ein. Der 
Durchmesser der Wunde, in der 10—15 Larven steckten, betrug nach 
1 Tage 4—5 mm, nach 2 Tagen 6—7 mm, wobei der Wurm an der 
befallenen Stelle stark aufgetrieben war. Bei Zimmertemperatur (etwa 
20° C) starben die Wiirmer zwischen dem 2. und dem 3. Tage nach dem 
Befall. Die Larven verlieBen dann den an verschiedenen Stellen auto- 
tomierten bzw. stark eingeschniirten Wurm und zehrten ihn von auBen 
vollig auf. 

Alle experimentell infizierten, geschlechtsreifen Wiirmer zeigten das 
Bohrloch am Clitellum. Nur einmal drang eine Larve durch die mann- 


1 Die Aufnahmen machte uns freundlicherweise Herr Dr. G. HEMPEL. 
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liche Geschlechtséffnung ein. Es scheint dies also bei S.carnaria die 
Ausnahme zu sein, wihrend es nach KEILIn bei den Maden von Pollenia 


a 


- ff fy 
td ; Pe 4 44 


SMA ee ead 


Abb. 2. Larven von Sarcophaga carnaria (Gaisberg) haben sich am Clitellum versammelt 
(lebend photographiert). 


rudis, die in Allolobophora chlorotica schmarotzt und dort im 1. Stadium 
in der LeibeshGéhle, im 3. Stadium im Pharynx zu finden ist, die Regel ist. 
Offnet man die von S. carnaria befallenen Wiirmer 3—4 Std nach dem 


Abb. 3. Regenwurm, am Clitellum aufgeschnitten. Im Darm stecken 4 Sarcophaga-Larven 
(frisches Priiparat). 


Eindringen der Larven, dann findet man diese in der Leibeshéhle; nach 
24 Std stecken sie mit ihrem Vorderende im Darm (Abb. 3). Das Hinter- 
ende mit den Stigmen bleibt jedoch stets in zeitweiliger Berithrung mit 
der AuBenluft durch das urspriingliche Bohrloch. 
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Die Stellung des fakultativen Parasitismus von Sarcophaga carnaria 
und seine mégliche Erklaérung. 

Sarcophaga carnaria ist die bei uns haufigste Sarcophaga-Art und 
gegeniiber anderen, erwiesenermaBen parasitischen oder des Para- 
sitismus verdachtigen Arten (vgl. S. 148) dadurch ausgezeichnet, daB sie 
_ einen verhaltnismafig gleichbleibenden und von solchen Ereignissen wie 

Insektenmassenvermehrungen unabhangigen Bestand aufweist, der z. B. 
durch Bazr so erklart wird, daB eben diese Art vorzugsweise in Aas 
brite. Nun hat sich in unseren Versuchen gezeigt, da8 zum mindesten 
einer der beiden von uns gepriiften Stémme einer ausgesprochen auf 
Regenwiirmern schmarotzenden Rasse angehéren mu, wenngleich 
dieser Parasitismus auch nicht obligatorisch ist. Man geht wohl nicht 
fehl, wenn man die gleichbleibende Populationsdichte von Sarcophaga 
carnaria mit der ebenfalls jahreszeitlich kaum schwankenden Besied- 
lung des Bodens mit Regenwiirmern in Verbindung bringt. Der Anfall 
von ,,Klein-Aas“ miBte sich ja gerade waihrend des Zusammenbrechens 
von Insektenkalamitaten (z. B. durch Polyederkrankheit) stark bemerk- 
_ bar machen, wahrend gerade fiir 8S. carnaria berichtet wird (vgl. Barr), 
daB ihr relativer Anteil an dem Gesamtbestand der Sarcophagen wahrend 
solcher Zeiten abnimmt. Im folgenden soll versucht werden, fiir das 
Zustandekommen eines zwar nicht obligatorischen, aber fiir den Bestand 
der S. carnaria-Populationen sehr wirksamen Parasitismus eine mog- 
lichst einfache Erklarung zu geben: 

Wenn man Calliphorinen ziichtet, kann man immer wieder fest- 
stellen, daB die Weibchen durch die Reifung der Geschlechtsprodukte 
zu Suchfliigen aktiviert werden. Auf K6dern, die nicht nur Nahrung, 
sondern auch Brutplatz darstellen, fangen sich deshalb relativ mehr 
geschlechtsreife Weibchen als Mannchen, wahrend das Geschlechter- 
verhaltnis von Tieren mit kaum entwickelten Gonaden bei Kéder- 
versuchen dieser Art annihernd 1:1 ist [Srerver (3), 1942]. Fir die 
Hi-Ablage sind bei Fliegen mehrere Ausléser notig (z. B. Geruch, Ge- 
schmack, Oberflichenbeschaffenheit, Nasse). [Vgl. Srerner (2) 1942; 
dort auch Aaltere Literatur.] Wenn bei gefangenen Fliegen Kier bzw. 
Larven heranreifen, eine geeignete Brutstatte jedoch fehlt, wird die Brut 
schlieBlich auch an Stellen abgesetzt, welche nicht alle Merkmale der 
normalen Brutstitte zeigen. Bei Phormia geniigt dann schon Feuchte 
einer Oberflaiche ohne von ihr ausgehenden Fleischgeruch und schlieBlich, 
bei sehr groBem Legedrang, schon das Vorhandensein von Ritzen; bei 
Sarcophaga kann es der Fleischgeruch alleine ohne die , eigentlich‘ 
dazugehérige feuchte Oberflache sein. Es ist dasein Beispiel fiir Schwellen- 
erniedrigung, bei der von der normalerweise nétigen Summe von Aus- 
lésern (LORENZ) einer oder mehrere wegfallen kénnen, bis endlich bei 
noch stirkerem Drang, die Fier loszuwerden, Phormia-Weibchen wahllos 
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ihre Gelege absetzen oder gar ihre Hier verstreuen. Man kann da von 
Leerlaufreaktionen sprechen, wenn man diesen Ausdruck (sofern noch 
einigermaBen die ,,Formalititen“ der Gelege-Abgabe gewahrt bleiben) 
hier anwenden will. 

Wie eingangs erwahnt, ist der Biotop, in dem sich S. carnaria aufdem 
Gaisberg so zahlreich findet, durch den wahrscheinlich sehr geringen 
Anfall von ,,Klein-Aas‘“* ausgezeichnet, welches sonst die gegebene Brut- 
statte fiir die in kleinen Schiiben ihre Brut verteilenden, saprozoischen 
Sarcophaga-Arten bildet. Man kénnte nun annehmen, daf die an 
regenwurmreichen Ortlichkeiten lebenden Sarcophaga-Populationen es 
sich leisten kénnen, durch ihre Hochtrachtigkeit nicht zu intensiver 
Suche nach Brutplatzen aktiviert zu werden, sondern da sie der eben 
beschriebenen Schwellenerniedrigung ohne gesteigerte Suchaktivitit 
Raum geben kénnen. Dort, wo die Weibchen sich sonnen — also auf dem 
kahlen Boden und dem iiber diesen herausragenden Regenwurmhauf- 
chen —, wiirden dann die Larven ziemlich wahllos abgegeben. Bei der 
dichten Besiedlung des Bodens mit Regenwiirmern ist die Wahrscheinlich- 
keit, da8 die Larven solche finden, gro8. Zum Eindringen wahlen die Lar- 
ven die zarteste, driisenreichste Stelle des Wurmes entsprechend ihrer Nei: 
gung, auch im Aas die zartesten Stellen zum Hindringen zu bevorzugen. 
Der Ubergang zum Parasitismus ware dann aus einem Antriebsverlust der 
Weibchen und der hieraus sich ergebenden Schwellenerniedrigung zu 
erkliren, zum mindesten in Hinsicht auf das Verhalten der Imagines. 

Daf im vorliegenden Fall die Wendung zum Parasitismus noch 
durch andere Faktoren mitbedingt ist, scheint aus den Versuchen mit 
den Larven hervorzugehen; denn die Larven des Gaisberg-Stammes 
waren ja die einzigen, die den Regenwurm ohne weiteres ,,annahmen“. 
Aber hier kénnte der Einwand zu Recht bestehen, daB nicht etwa diese 
Larven spezialisiert waren, sondern die anderen, mit ihnen verglichenen, 
d.h. daB nicht die Gaisberg-Larven eine besondere ,,Affinitat® zu 
Regenwurm hitten, sondern daB die anderen Larven weniger indifferent 
waren als sie und vor dem Regenwurm ,,Ekel‘‘ hatten, weil sie auf ein 
anderes Tier spezialisiert oder lediglich auf Aas eingestellt waren. Fiir 
S. striata liegt die erste, fiir den Ketscher Stamm von S. carnaria 
die zweite dieser Vermutungen niher, zumal ja das Wohngelande von 
S. carnaria bei Ketsch aus tierreichen Niederungswiesen und Bruchwald 
besteht, wo der Anfall von ,,Klein-Aas“ groB ist. Diese Fragen in 
Freiland- und Laboratoriumsexperimenten nachzupriifen, haben wir 
uns fiir die kommenden Sommer vorgenommen. Nach unseren bis- 
herigen Versuchen an Imagines und Larven ist die Wahrscheinlichkeit 
immerhin schon sehr groB, daf& das Schmarotzen auf Regenwiirmern 
ein durch nur ganz geringfiigige Instinktabinderungen (Antriebsverlust 
bei den Imagines, Schema-Erweiterung bei den Larven geniigen als 
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Erklarungsprinzipien) zustande gekommener Parasitismus ist. Er ware 
gerade durch die Unspezifitaét charakterisiert und somit eine wirklich 
primitive Form des Parasitismus, dessen verhaltensmaRige Analyse — 
gerade im Vergleich nahe verwandter Rassen und Arten — besonders 
aufschluBreich sein kénnte. 


Zusammenfassung. 

1. Freilandbefunde haben gezeigt, dai lebende Regenwiirmer durch 
Sarcophaga spp. befallen werden. 

2. Wahlversuche im Laboratorium ergaben, da die Weibchen von 
Sarcophaga striata Fleisch als Larvenablagestitte lebenden Regenwiir- 
mern vorziehen. Fir einen Stamm von Sarcophaga carnaria (Fundort: 
Gaisberg bei Heidelberg, Biotop sehr regenwurmreich) gilt vielleicht das 
Umgekehrte. Ein anderer Stamm von Sarcophaga carnaria (Fundort: 
Ketscher Rheininsel) verhielt sich gleichgiiltig. 

3. Gegeniiber zur Wahl gestellter Gartenerde und frischem Regen- 
wurmkot verhielten sich alle 3 untersuchten Staémme gleichgiiltig (Wahl- 
verhaltnis annaéhernd 1:1). 

4. Versuche, in denen frisch abgelegten Larven lebende Regenwiirmer 
geboten wurden, die sich in Erde eingegraben hatten, ergaben, daf 
keiner von den zugesetzten 100 Larven von Sarcophaga-striata befallen 
wurde, hingegen von 97 Larven von Sarcophaga carnaria (Gaisberg) 46 in 
den Regenwiirmern wiedergefunden wurden. Von 20 Larven von 
Sarcophaga carnaria (Ketsch) wurde keine in Regenwiirmern wieder- 
gefunden. 

5. Versuche, in denen das Verhalten der Larven beim Zusammen- 
treffen mit unverletzten, lebenden Regenwiirmern in Petrischalen beob- 
achtet wurde, zeigten, dai die Larven von Sarcophaga striata nicht in 
die Wiirmer eindrangen. Bei Sarcophaga carnaria (Ketsch) drangen 
in 2 von 11] Fallen die Larven in lebende Wiirmer ein. Die Larven von 
Sarcophaga carnaria (Gaisberg) drangen regelmaBig ein, und zwar am 
Clitellum. 

6. Es wird vermutet, das bei diesem fakultativen Parasitismus 
dem Ausfall der Brutplatz-Suchfliige der Imagines und der Schema- 
Erweiterung der verstreut abgesetzten Larven eine besondere Bedeu- 
tung zukommt. 
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Aus der Forschungsstelle Norderney des Wasser- und Schiffahrtsamtes Norden 
(Ostfriesland). 
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I. Einleitung. 

Die auf langere Zeit dem Meerwasser ausgesetzten hydrographischen 
MeBgerate konnen gelegentlich den Wohnraum fiir eine Anzahl Lebe- 
wesen bilden, welche an dieser Stelle — abgesehen von den tierischen 
und pflanzlichen Aufwuchsorganismen — kaum erwartet werden. Da 
jedoch die Uberwachung und Instandhaltung dieser Gerate naturgemaB 
fast immer einem biologisch wenig geschulten Personal obliegt, werden 
derartige kleinraéumige Assoziationen nur selten die ihnen gebihrende 
- Beachtung finden. — Die nachstehend mitgeteilten Untersuchungen 
_ befassen sich mit der Tierbesiedlung und den Wohnsubstraten im Innern 
eines mehrere Jahre mitten im Meerwasser befindlichen, auch bei nied- 
_ rigem Wasserstand niemals trockengefallenen Metallbehalters, welcher an 
einem hélzernen Tragepfahl montiert war und als Schutzgehause fiir die 
sog. Tauchglocke eines bei der Nordseeinsel Baltrum aufgestellten Druck- 
luftpegels diente. Dank der raschen und umsichtigen Arbeit einer Reihe 
von Angestellten und Arbeitern der Forschungsstelle Norderney des 
_Wasser- und Schiffahrtsamtes Norden (Ostfriesland) gelang es, den 
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gesamten Inhalt des Behalters, die darin eingeschlossenen Tiere zum 
gréBten Teil im lebenden Zustand und das ebenfalls hier vorhandene 
Sediment bei vollstandiger Wassersattigung, verlustfrei einzubringen 
und sofort zu bearbeiten. — Zwar existiert ein umfangreiches Schrifttum 
iiber Bewuchsgemeinschaften an Kunstbauten u. dgl., doch liegen spe- 
zielle Untersuchungen iiber sedimentbewohnende marine Tier-Vergesell- 
schaftungen auBerhalb der natiirlichen Lebensraume meines Wissens 
bisher nicht vor. Einige Hinweise hierzu erméglichen nur die Befunde 
von THORSON (1946) an seinen ,,bottle-collectors*. 


II. Standort und Gerit. 

Der Standort des am 31. 8. 48 gerammten Tragepfahls fiir die Pegel- 
Tauchglocke und ihrem Schutzgehiiuse befand sich bei der Position 
53° 43’ 40’. N und 7° 21’ 37” O im Westen der Inselkiiste von Baltrum, 
annihernd in der Mitte des 4uBeren Abschnitts eines Buhnenfeldes, 
welches an die tiefe Fahrrinne des Baltrumer Seegats, die Wichter Ehe, 
angrenzt. Die Neigung des sandigen Untergrundes ist hier schon recht 
erheblich und la8t sich mit 1:3,5 bis 1:4 angeben, was einem Neigungs- 
winkel von etwa 15° entsprechen wiirde. — Am 14. 2. 52 mute der Pfahl 
entfernt werden, weil er aus nicht eindeutig geklirten Griinden, wahr- 
scheinlich durch plétzlichen Druck oder Zug, dicht tiber dem Meeresboden 
abgebrochen, aber noch nicht vollkommen umgestiirzt war. Der abge- 
brochene Teil besa eine Lange von 4,60 m. Da nur der Pfahlkopf mit 
0,30 m die mittlere Springtidenniedrigwasser-Linie (M.Spr.Tnw = See- 
karten-Null) ttberragte, kann die Wassertiefe am urspriinglichen Stand- 
ort mit etwa 4,30 m angegeben werden. Dieser Wert deckt sich gut 
mit dem Ergebnis einer am 18. 3.52 durchgefiihrten Tiefenpeilung. 
Der im Boden verbliebene Pfahlstumpf konnte trotz zweifachen Ab- 
suchens des in Frage kommenden Gebiets mit Hilfe eines geschleppten 
Seiles nicht gefunden werden. Bei seiner geringen Hohe ist er leicht 
iibersandet worden. | 

Aus Abb. la ist zu ersehen, daB der hier naiher untersuchte Metall- 
behalter S wenig oberhalb der Mitte des freien Pfahlteiles P, 2,35 m iiber 
der Bruchstelle und folglich etwa ebensoviel iiber dem Meeresboden, 
befestigt war. Uber Form und Grofe dieses, aus dickwandigem Eisen- 
blech hergestellten Schutzgehiuses fiir die kupferne Tauchglocke 7' 
unterrichtet ausreichend Abb. Ib. 

Mit Riicksicht auf die weiteren Darstellungen muB an dieser Stelle 
noch auf einige technische Einzelheiten hingewiesen werden. Die obere 
Platte des Behalters, 1,85 m vom Pfahlkopf entfernt und 1,55 m unter- 
halb der M.Spr.Tnw.-Linie gelegen, die an ihrer Innenseite die Tauch- 
glocke trug, sowie die zu ihr parallele Bodenplatte besafen an jenen 
Kanten, welche dem Pfahl zugewendet waren, einen rechteckigen Aus- 
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sehnitt von 12 x 6 cm. Dieser Ausschnitt ermédglichte den Durchtritt 
einer eisernen U-Schiene HZ, die am Holzpfahl befestigt war und zur 
Fahrung des dickwandigen Druckableitungsrohres D diente. Die aus- 
gesparten Raume zwischen den Platten des Behialters, der U-Schiene 


und dem Rohr waren an keiner Stelle 
groBer als 3—4 cm. AbschlieBend 
mu noch erwahnt werden, daB die 
Bodenplatte mit einer gréBeren, An- 
zahl von Lochbohrungen — 57 Stiick 
vom Durchmesser 12 mm — versehen 
war. 

Im Innern des Behalters hatte 


‘sich in der verfiigbaren Zeit von 


31/. Jahren die beachtliche Menge von 
26 Liter eines zihen, ,,schlickigen“ 
Sediments abgesetzt. Nachweislich 


—-- ist der Behalter waihrend dieser 


me 
Abb. la—b. Tauchglocken-Schutzbehalter und Tragepfahl eines ehemals bei Baltrum auf- 


gestellten Druckluftpegels (schematisch). 


Zeit nicht untersucht oder gesiéubert 
worden. Da die Bodenplatte (ohne 
Lécher) einen Flacheninhalt von 
2880 cm? umfaBte, muB das genannte 


a Technische Ubersichtsskizze. b Tauch- 


glocken-Schutzbehalter, schrag von unten. — P Tragepfahl; S: Tauchglocken-Schutz- 
behilter (darin befindliche Sedimentschicht schrig schraffiert); 7 Pegel-Tauchglocke ; 
es : y E Fiihrungsschiene; D Druckableitungsrohr. 


Z. f. Morphologie, Bd. 41. 
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Volumen eine Héhe von etwa 9 cm im Behilter eingenommen haben. 
In der Abb. la findet sich die Sedimentschicht mafstabsgerecht ein- 


gezeichnet. ¢ 
Ill. Methodik. 


Die Untersuchung erstreckte sich in erster Linie auf die Sedimentschicht im 
Behalterinnern und seine Bewohner. Der Vollstandigkeit halber wurde auch die 
Besiedlung der Innenwande mit in Betracht gezogen. — Nach Entnahme von 
Proben fiir physikalisch-chemische Analysen und fiir eine spater erfolgende mikro- 
faunistische Untersuchung wurde der gesamte Inhalt des Behalters m kleinen 
Portionen nacheinander auf ein Drahtsieb von 1 mm Maschenweite gebracht, das 
Sediment durch vorsichtiges Waschen entfernt und die freigespiilten Tiere in 
4%igem Formol vorfixiert. Nach kurzem Aufenthalt in der Fixierungsflissigkeit 
wurden die unbeschadigten Tiere gemessen und, nach Abtrocknen zwischen 
Filtrierpapier, auf 0,1 g genau gewogen. — Die Bestimmung der Tiere bereitete 
kaum Schwierigkeiten; notwendigenfalls wurden die entsprechenden Bande aus 
GRIMPE-WAGLERS ,,Tierwelt der Nord- und Ostsee“‘ zu Rate gezogen. Bei einigen 
mir unbekannten Polychaten tibernahm freundlicherweise Herr Professor Dr. 
H. Friepricu, Bremerhaven, diese Arbeit. Ihm Sees an dieser Stelle mein auf- 
richtigster Dank. 

Vom Sediment des Behalters und, vergleichshalber hierzu, von drei normal 
gelagerten Bodenarten aus der unmittelbaren Umgebung des Pfahlstandortes 
wurden folgende Higenschaften ermittelt: Korngré8enzusammensetzung, Wasser- 
gehalt, Gliihverlust, organischer Kohlenstoff- und Stickstoffgehalt, Wasserstoff- 
ionenkonzentration, Salzgehalt, Calcium- und Eisengehalt, ferner die wasserlés- 
lichen Anteile von Phosphor- und Kieselsiure. —, Die Korngré8enzusammen- 
setzung wurde durch kombinierte Sieb- und Schlammanalysen,-letztere nach 
Koprecky-ATTERBERG, festgestellt. Aus der Gewichtsabnahme nach 24stiindigem 
Trocknen der wassergesaittigten Sedimente bei 105° wurde der Wassergehalt, in 
entsprechender Weise, nach einstiindigem Erhitzen der Trockensubstanz auf 
schwache Rotglut, auch der Glihverlust bestimmt. Fiir die Ermittlung des organi- 
schen Kohlenstoffs kam die ,,nasse Verbrennung‘‘ mit Chromschwefelsaure, fiir die 
(Gesamt-)Stickstoffbestimmung die Kjeldahl-Methode zur Anwendung. Die p,- 
Bestimmung erfolgte ‘mittels Indikatoren. Zur Feststellung des Salzgehalts im 
waBrigen Auszug erwies sich eine Mikromodifikation des Mourschen Verfahrens 
als voll ausreichend. Calcium wurde, nach AufschlieBen der Sedimente und zwei- 
maliger. Fallung als Oxalat, titrimetrisch mit Kaliumpermanganat ermittelt. Der 
(Gesamt-) Kisengehalt wurde im salzsauren Auszug, nach Oxydation des Eisens auf 
die dreiwertige Stufe mit Bromid-Bromat-Liésung, mit Kaliumrhodanid gegen 
Kisentestlésungen kolorimetriert. Gleichfalls kolorimetrisch, jedoch in waBrigen 
Bodenausziigen, erfolgte die Bestimmung der Phosphorsaure nach der D&énicis- 
Arkinsschen Molybdinblaumethode und der léslichen Kieselsiure nach Kine- 
Lucas-Arxins durch Farbvergleich mit Pikrinsaéuretestlésungen. Auf Kupfer 
wurde qualitativ-mikrochemisch durch die Reaktion mit Natriumdiathyldithio- 
carbamat gepriift. Vorhandene Sulfide verrieten sich beim Behandeln mit Salz- 
siure durch den auftretenden Schwefelwasserstoffgeruch. 


IV. Die Tierbesiedlung des Metallbehalters. 
A. Arten, Individuenanzahl und Rohgewicht. Sehr iiberraschend war 
die reichhaltige Besiedlung des kleinen, zur Verfiigung stehenden Raumes 
im Innern des Behilters. Die Tabelle 1 vermittelt eine Gesamtitber- 
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Tabelle 1. Arten, Individuenanzahl und Rohgewicht der Tierbesiedlung des Tauch- 
glockenbehdlters eines Druckluftpegels bei Baltrum (14. 2. 1952). 


Art ‘Axigabsl Rohgewicht 
g 

Ol ychaeta orranting ro to ah FT ee Ge 10,0 
Lepidonotus squamatus (L.). 2... 1... 1 
Gattyand cirfosa (PALL.) . «6 6 ks ss 6 
Lagisca extenuata (GRUBE).......... 4 
Nerewsrauctinen (lUAUOK:) hh alae ea 19 
Neretsdiversicolor.OU.R. Mtuu. ... 2... . 2 
Nephthys hombergi Aup. & M.-Epw.. .... . 4 

Polychaeta SCdeNLAria, ¢.. «. \.'r<- +) <hemaday's usserwns 74,61 
Neoamphitrite figulus (DALYELL) ....... 49 
Pectinaria korent. (Matmar.) . ........ 

Crustacea (Decapoda) 0. 6 6. ck es eye 155,1 
BCA CE PUIG Littd sage. tse SG ee 8. 1 
Caremus ‘maenas (Li) 0. 10 

TEMETOPOUA etd eres fs YE RRA 2,1 
Crepidula fornicata (L.)~. 5 2. 6 ee | 1 
HLIGIIYS GET I RLECTE 3 OBR See OL eee eee 1 

eae Dratie ida eeiatees ool usw dels. Fe. or Pe gen hd <x 39,2 
UVB SIPULAMCOUISOGNGS oO YARPein ss 4 lis ue gid ys) 3 oie .4e 4 
FAUT RCLOdANVVOOD) e+ rst et loan stele ers ston vs 11 
ehacomas botthica iT.) .) tte cle eri oy els aves A lati 5 

Meninodermatar “testes . da ).aee 1055 eee mel Meir | 30,5 
DAS CORA IGLOCICS Las EO 2 og nes d Myedee Wis eyh'o shares 6 
Psammechinus miliaris (GMEL.)........ 2 

Sonstige: 
Sertularia cupressima Le Kol. 0,3 
Metidiumasenile; (Lis)io sce xinta © oe Yay.) sis 4 15,0 
SP REST HEU POMOC (LA otra. ecde 4. 1e pst. ef Te os Kol. 0,2 
Membranipora membranacea (L.) .... +... Kol. 3 
Balanus crenatus BRuG. . 2... 6. ee ee | viele — 
ECIOMUSHADEC MI RNSS. Fred. A ab reavtisinreris warre fret viele — 
acculina carci -UHOMPS.9. 9. os 3 6 tse 6 —? 


1 Bei den sedentaren Polychaten wurde das Gewicht der Tiere ohne Wohnrohre 
bestimmt. . 


2Parasiten und Epdken sind im Gewicht ihrer jeweiligen Wirtstiere ein- 
begriffen. 


sicht tiber die vorgefundenen Arten, ihre Individuenanzahl und das 
Rohgewicht der Tiere aus den verschiedenen systematischen Gruppen. 


Die genannten Arten lassen sich in folgender Weise zu 4 Besied- 
lungsgruppen zusammenfassen : 


Infauna des Sedimentes: 8 Arten — 97 Individuen. 


Gattyana cirrosa Neoamphitrite figulus 
Nereis succinea Pectinaria korent 
Nereis diversicolor Abra alba 

Nephthys hombergi Macoma balthica 


12* 
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Epifauna des Sediments: 6 Arten — 24 Individuen. — 


Lepidonotus sqguamatus Carcinus maenas 

Lagisca extenuata Asterias rubens 

Cancer pagurus Psammechinus miliaris 
Wandbesiedler: 4 Arten. 

Metridium senile Aeolis papillosa 

Balanus spec. Mytilus edulis 


Sonstige akzidentelle Besiedler, Parasiten und ing 6 Arten. 
Sertularia cupressina 
Flustra foliacea 
Balanus erenatus (auf Cancer pagurus und Carcinus paeeeh 
Sacculina carcini (auf Carcinus maenas). 
Membranipora membranacea (auf Sertularia cwpressina) 
Crepidula fornicata (auf Mytilus edulis). 

Diese Aufteilung entbehrt nicht einer gewissen Willkiir, da einige 
Organismen sowohl dem einen wie dem anderen Wohnraum zugewiesen 
werden kénnen. Diese gilt besonders fiir die 3 Schuppenwurmarten. 

Es 148t sich dennoch sagen, daB 14 Arten mit insgesamt 121 Indi- 
viduen in einer offensichtlich engen und direkten Beziehung zum Sedi- 
ment stehen. Um die hohe Besiedlungsdichte sinnfallig zu veranschau- 
lichen, mége diese Individuenanzahl gleichmaBig auf bzw. unter der 
verfiigbaren Flache von 2880 cm?, die das Sediment im Innern des Metall- 
behalters einnahm, verteilt werden: auf je 120 cm? wiirde dann ein Ver- 
treter der Epifauna und unter je 30 cm? ein Tier der Infauna entfallen. 

Die im weiteren besonders interessierende Sediment-Infauna. setzt 
sich ausschlieBlich aus Polychaten und Lamellibranchiaten zusammen. 
Drei Arten — Neoamphritite figulus, Nereis succinea und Abra alba — 
beanspruchen mit insgesamt 79 Individuen rund 4/; aller zur Infauna 
gezahlten Tiere. Diese 3 Arten haben zweifellos gerade in der klein- 
raumigen und vollig isolierten Sedimentschicht im Behalterinnern giin- 
stige Lebensbedingungen gefunden, denn weder in der Umgebung des 
Tragepfahls, wo mit mehreren Dredschziigen der Boden abgesucht wurde, 
noch in den Liicken und Spalten des Pfahls selbst, wo wenigstens die 
beiden Polychiten Existenzméglichkeiten besitzen kénnten, wurden 
die genannten Tiere angetroffen. Es ist meines Erachtens nicht ange- 
bracht, festliegende Begriffe wie Charakterarten oder Leitformen zu 
gebrauchen. Die 3 Arten mégen zunichst nur als ,,charakteristische 
und dominierende Arten‘‘ unter den Sedimentbesiedlern im engeren 
Sinne hervorgehoben werden. 

THORSON (1946) verwendete zum Fang der jiingsten Stadien von benthalen 
Invertebraten groBe Glasflaschen ohne Boden, welche mit abwartsgerichtetem 
Hals wenige Meter iiber dem Meeresboden befestigt wurden. In diesen ,,bottle- 
collectors‘ stellten sich in einigen Wochen neben einem Wandbewuchs von Bala- 


niden, Serpuliden, Hydroiden, Bryozoen usw. auch sedimentbewohnende Organis- 
men, unter anderen réhrenbauende Polychaten, ein. Auf den Vorgang der An- 
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reicherung von ,,Sediment‘‘ und Jungtieren verweist der Autor mit folgenden 
Worten: ‘Finally, the layer of detritus in the bottle-neck will be full of young of 
invertebrates, which are usually associated with the soft bottom.’’ — Ein eingehen- 
der Vergleich mit den eigenen Befunden ist nicht méglich, da THorsoN keine nahere 
Angaben iiber Art und Menge der gefangenen Tiere vermittelt. 

Das fiir dkologische und produktionsbiologische Untersuchungen fast 
immer herangezogene Rohgewicht liefert stets nur einen mit Vorsicht 
zu handhabenden MaBstab fiir die wirkliche Produktion eines bestimmten 
Lebensraumes. Betrachtet man die Rohgewichte der systematischen Grup- 
pen imeinzelnen, soliegen 
naturgemaB die wenigen Tabelle 2. 
dekapoden Krebse, dank Rohgewichte der Besiedlungsgruppen im Tauch- 
ihrer schweren Panzer, glockenbehdlter eines Druckluftpegels bei Baltrum 

. (14. 2. 1952). 

mit 155,1 g an erster 
Stelle, waihrend die an- 
zahlmaBig weit vorherr- 

schenden Polychaten 
mit 84,6 g erst an zwei- ediment-Infauna. . . . . 
ter Stelle rangieren, ob- Sediment-Epifauna’. . . . 
wohl sie sicher den — ie den 
Hauptanteil an organi- 


so age a raise a Hierzu alle akzidentellen Besiedler, Parasiten 
und Epéken mit Ausnahme von Crepidula fornicata; 
gemeinschaft einneh- das einzige Exemplar wurde den Wandbesiedlern 
men. Fir Vergleiche  ugefiigt. 
mit der ,,Biomasse‘‘ von 
anderen, normal gelagerten benthalen Lebensgemeinschaften la8t sich 
nicht das durch Addition zu gewinnende Gesamt-Rohgewicht zugrunde 
legen, da es die Tiere von heterogenen Wohnarealen umfaft. Es ist 
hierfiir erforderlich, die schon mehrfach genannten einzelnen Besied- 
lungsgruppen getrennt zu beriicksichtigen und dort, wo dies angiingig 
ist, das einem m? entsprechende Rohgewicht zu ermitteln (s. Tabelle 2). 
Das fiir 1 m? berechnete Rohgewicht der sedimentbewohnenden In- 
und Epifauna von 966,3 g muB als beachtlich hoch angesehen werden, 
doch kénnen aus dieser, einem einmaligen Befund zu verdankenden 
Zahl keine weitertragenden Schliisse gezogen werden. AusschlieBlich 
zur Charakterisierung des Besiedlungszustandes, in welchem der Be- 
halter zur Untersuchung gelangte, sei hier vermerkt, daB dieses Roh- 
gewicht etwa 3—9mal eréBer ist, als es im Durchschnitt bei kiistennahen 
Weichboden-Lebensgemeinschaften der Nordsee von verschiedenen For- 
- schern (vgl. Perersen 1913, 1915; Brecvap 1922, 1930; HaemEier 
1925; CasPpERS 1938) ermittelt wurde. 
Der wirklichen ,,Produktivitat‘‘ der Sedimentschicht kommt man 
sicher am nachsten, wenn ausschlieBlich das mit 90,0 g bestimmte 


Rohgewicht 


gefunden | berechnet 
g/m* 
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Rohgewicht der Infauna beriicksichtigt wird. Der errechnete Wert von 


312,5 g fiir 1 m? ist immer noch als reichlich hoch zu bezeichnen. Er _ 


entspricht etwa dem Dreifachen eines von HAGMEIER (1925) gefundenen 
Mittelwertes von 105,4 g/m? fiir die einzige, im inneren Winkel der 
Deutschen Bucht vorhandene Weichboden-Coenose, der Abra. alba- 
Gemeinschaft. Leider macht WOHLENBERG (1937) keine quantitativen 
Angaben iiber die als Mya truncata- Amphitrite -Lanice = Siedlung 
bezeichnete Lebensgemeinschaft, die festgelagerte, feinsandige Boden 
unterhalb der mittleren Niedrigwasser-Linie im AuBenwatt des Sylter 
Konigshafens bewohnt. Trotz des andersartigen Sediments ware hier ein 
Vergleich, schon wegen mancher Ubereinstimmungen in der Lage zur 
MTnw.-Linie sowie im Faunenbestand, noch am meisten gerechtfertigt. 

Die hier nur nebensichlich interessierende Besiedlung der Innen- 
winde des Metallbehalters muB als diirftig bezeichnet werden. Abge- 
sehen von den wenigen Exemplaren von Mytilus edulis, Crepidula forni- 
cata, Aeolis papillosa und Metridium senile war nur ein lockerer Bewuchs 
mit kleinen Seepocken zu bemerken. (Die Art wurde nicht bestimmt; 
wahrscheinlich handelt es sich um Balanus crenatus, vielleicht vermischt 
mit Balanus balanoides.) Da der Balanidenbewuchs nicht quantitativ, 
demnach auch nicht gewichtsmaBbig erfaBt wurde, ist das in Tabelle 2 
vermerkte Rohgewicht fiir die Wandbesiedler in Wirklichkeit wesentlich 
groBer. — Die Besiedlung erstreckte sich nur auf die mehr oder weniger 
korrodierten eisernen Innenwande, wahrend die aus Kupfer bestehende 
Pegel-Tauchglocke vollig bewuchsfrei geblieben war. Dieser Befund 
iiberrascht nicht weiter, zumal die bewuchsfeindliche Wirkung von 
metallischem Kupfer seit langem bekannt ist und in jiingster Zeit 
durch Kt (1950) fiir Balanus improvisus erneut bestitigt wurde. 

Im Gegensatz zu der geringfiigigen Wandbesiedlung im Innern zeigten 
die Aufenfliichen des Behalters, besonders dessen obere Platte, einen 
auffallend dichten Bewuchs von mittelgroBen Miesmuscheln und Bala- 
niden, Auf der Auenseite der Bodenplatte war dagegen keine Ansied- 
lung von tierischen Organismen festzustellen. . 

B. Grépenangaben und Bemerkungen zu den Arten. Im folgenden 
Abschnitt sollen die Ergebnisse der an allen unbeschadigten Tieren vor- 
genommenen Lingenmessungen mitgeteilt werden. Einige Bemerkungen 
uber Alter, Vorkommen und Hiaufigkeit der Arten werden gegebenenfalls 
hinzugefiigt. 

Polychaeta errantia. 

Lepidonotus squamatus (L.). Nur ein halbausgewachsenes Tier von 
20mm Linge. 

Lagisca extenuata (GRUBE). Von 4 Exemplaren wurden 3 gemessen: 
35, 35 und 31 mm. — Diese Schuppenwurmart soll nach Fauvgn ( 1923) 
in der Nordsee vorkommen, doch ist Frimpricu (1938) bisher keine 
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Originalangabe bekannt geworden. Wahrscheinlich new fiir die Deutsche 
Bucht! 

- Die beiden genannten Aphroditiden wurden zur Sediment-Epifauna 
_ des untersuchten Metallbehalters gezihlt. Lepidonotus squamatus ist an 
der ganzen ostfriesischen -Inselkiiste im Bereich der MTnw.-Linie und 


- unterhalb derselben, besonders an Steinen und Pfahlwerk der Buhnen- 


képfe, verbreitet. Im Sediment wird diese Art im allgemeinen nicht 
angetroffen. — Ob die Stellung von Lagisca extenuata zur Epifauna 
vollkommen gerechtfertigt ist, vermag ich nicht zu entscheiden; ich kann 
hier nur auf Smrrx (1932) verweisen, der diesen Polychaten auf felsigem 
Untergrund der Eddystone Grounds bei Plymouth gefunden hat. 

Gattyana cirrosa (PAuL.). Dem Sediment des Behialters wurden 6 groBe 
Exemplare entnommen, deren Langen mit 34, 33, 33, 31, 31 und 28mm 
bestimmt wurden. 

Diese dritte Schuppenwurmart ist an den- deutschen Nordseekiisten 
iiberall verbreitet. Im Gegensatz zu Lepidonotus squamatus wird sie vor- 
wiegend — ob ausschlieBlich, bleibt dahingestellt — im Boden unterhalb 

der MTnw.-Linie gefunden. In Ubereinstimmung mit Hagmerer (1951) 
rechne ich die Art zur Sediment-Infauna. 

Nereis succinea (LEuUCK.). Mit 19 Individuen war dieser Nereide die 
zweithaufigste Art unter den Sedimentbewohnern des Behalters. Leider 
wurden, einem ungliicklichen Versehen zufolge, diese Tiere nicht ge- 
messen. Es handelte sich jedoch meist um kleinere Exemplare, von 
denen nur 3 oder 4 die Linge von etwa 60 mm iiberschritten. — Diese 
Art wurde von LrucKkartT (1847) bei Helgoland (zit. nach MicHAELSEN 
1897) und bei Cuxhaven (zit. nach Horst 1922) gefunden. Horst selbst 
erwahnt sie von der hollandischen Kiiste, vom Eingang zum Dollart und 
aus dem Becken der ehemaligen Zuidersee. AuSerdem verweist der 
gleiche Autor auf Murzarr (ohne genaue Literaturangabe) und fihrt 
als weiteren Fundort Norderney an. — Wahrscheinlich liegt hier eine 
zwar verbreitete, aber keineswegs haufige Art aus dem Sublitoral der 
Nordseekiiste vor. 

Nereis diversicolor O.F.Mtiu. Es wurden nur 2 maBig kleine Exem- 
plare von 51 und 46 mm Lange festgestellt. 

Nephthys hombergi Aup. & M.-Epw. Von den 4 gefundenen Tieren 
wurden 3 gemessen. Die Langen sind: 65, 52 und 45 mm. 

Die beiden letztgenannten Polychaten sind im gesamten Kisten- 
gebiet der Nordsee, einschlieBlich der trockenfallenden Wattenregionen, 
verbreitet und iiberall recht haufig. 


Polychaeta sedentaria. 


Neoamphitrite figulus (DALYELL). Von dieser mit 49 Exemplaren 
vertretenen, somit dominierenden Art unter den Bewohnern der 
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Sedimentschicht wurden 36 Tiere gemessen. Bei weiteren 9 Wiirmern 
war durch den SiebprozeB das diinnere Hinterende abgebrochen, dennoch 
lieB sich die GesamtgroBe aus der Lange des intakten Vorderendes an- 
nahernd ermitteln. Die noch verbleibenden 4 Exemplare entstammten 
aus wandstandigen, aber gréBtenteils iiberschlickten Wohnroéhren. Sie 
lieBen sich nur unter erheblicher Beschaédigung aus ihren Réhren be- 
freien, so daB auf eine Messung verzichtet werden muBte. Es handelte 


sich jedoch stets um gréBere Tiere. — Die Verteilung auf die einzelnen 
GréBenklassen zeigt die 
Tabelle 3. Tabelle 3. 

Anzahl Das kleinste Tier wur- 
de mit 33 mm, das gr6Bte 

Lange Vorderende J +, 
Gesamtlinge | _gemessen, Nicht mit 116 mm Lange be- 
gemessen pier griengs gemessen atimmdadeihelunralatmedad 
Halfte aller Individuen 
30—40 3 hatte eine Lange von 
Beze 3 \ 1 iiber 80mm erreicht. Das 
60—70 4 \ 2 Maximum in der Ver- 
aren teilung scheint zwischen 

80—90 10 5 

90—100 4 pi 80 und 90 (100) mm zu 
100—110 1 \ 1 liegen. Diese Lange ent- 
110-20 2 spricht in sehr auffallen- 
26 2 = der Weise der Sediment- 


hohe im Behalterinnern. 

Neoamphitrite figulus lebt in dickwandigen, schlickigen Wohnréhren. 

Nach Konig (1948) soll die Gestalt dieser Réhre U-férmig sein. Ich 

konnte dies nicht bestatigen. Alle Réhren, die, dank ihrer giinstigen 

Resistenz, nach dem Abtrennen des Sediments im Siebrest.verblieben, 

waren von gerader Form, und ihre Langen iiberschritten nie ein MaB 
von etwa 120 mm. 


Dieser im Gegensatz zu K6niG stehende Befund soll nicht tiberbewertet werden, 
da auch bei schonendstem Transport des Behalters ein Kippen unvermeidlich war, 
wodurch méglicherweise ein Teil der schlickigen Réhren zerstért worden ist:. Diese 
Zerstérung mu dann jedoch so griindlich erfolgt sein, daB sich keine Fragmente 
mehr nachweisen lieBen, was wiederum unwahrscheinlich ist. Ich halte es daher 
fiir méglich, daB Neoamphitrite figulus verschiedene Formen der Wohnréhre zu 
bauen in der Lage ist. Diese Meinung wird noch durch die Tatsache erhartet, 
dai 4 Exemplare dieses Polychiten in véllig unregelmaBig gestalteten, mit der 
Metallwand des Behilters fest verkitteten Réhren wohnten, die sich nicht ohne 
Beschidigung von der Unterlage ablésen lieBen. 


An den deutschen Kiisten ist Neoamphitrite figulus offenbar recht 
verbreitet. Eine Zusammenstellung der alteren Fundorte gibt M1cHaEL- 
SEN (1897): im roten Schlick von Helgoland, im schlammigen Mies- 
muschelbesatz des Pfahlwerks von Wilhelmshaven, auf den ,,Muschel- 


= 


‘ 
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baumen“ der Kieler Bucht und auf den Austernbinken Schleswig-Hol- 
steins. Horst (1922) gibt die Art von schlickigen Biotopen der hollandi- 
schen Kiiste und der ehemaligen Zuidersee an, REMANE (1933) bezeichnet 
sie fir die Kieler Bucht auch als Bewohner des Schlamms und seiner 
Fremdkérper, wahrend WouLensere (1937) und Linxe (1939) in den 
von ihnen untersuchten Wattengebieten sandige Wohnraume namhaft 
machen. Hine feste Bindung an ein bestimmtes Substrat scheint somit 
nicht vorzuliegen, doch wird schlickiger Grund sichtlich bevorzugt. Auch 
die meist sedimentarmen Spalten, Liicken und Hohlriume der Felsen 
(,,.Mesolithion‘‘, vgl. RemanE 1940) und des Muschelbewuchses an Kunst- 
bauten und Pfahlen k6nnen als Siedlungsriéume dieser Art gelegentlich 
Verwendung finden. 

Pectinaria korenit (MatmcR.). Es wurde nur ein Jungtier mit einer 
22mm langen Wohnréhre im Sediment des Behilters festgestellt. — 
Diese Art ist im Kiistengebiet der Deutschen Bucht iiberall vertreten 
und haufig. 

Crustacea. 
_ Cancer pagurus L. Ein weibliches Tier von 60 mm Carapaxbreite 
und 36mm Carapaxlinge. Der Panzer war locker mit kleinen Exem- 
plaren von Balanus crenatus be- 


wachsen. — Nach den Angaben Tabelle é. 
von Prarson (1908) kann aus Breite/Lange a) 
der as ae dieses - Sei sagla petal 
Taschenkrebses auf ein Alter 
ae , 1. 46/35 3 + 

von 2—3 Jahren geschlossen 5: jot $ aL 
werden. 3. 40/31 ° i 

Carcinus maenas (L.). Aus 4, 39/30 f°) ok 
der Tabelle 4 ist fir die 10 im 7, rite g ake 
Behilter gefundenen Strandkrab- 7. 30/24. 3 hes 
ben die GrdBe, das Geschlecht 8. 26/21 fe) me 
und der Befall mit Sacculina car- a er 2 ae 


cint zu ersehen. 
Alle gréBeren Tiere (1.—9.) zeigten einen lockeren Bewuchs mit 


jungen Balanus crenatus. 
Gastropoda. 

Orepidula fornicata (L.). Eine junge Pantoffelschnecke von 26mm Gehause- 
Jange befand sich auf der Schale einer Miesmuschel an der Innenwand des Behialters 
oberhalb der Sedimentschicht. — Linx (1947) fand 1946 erstmalig diese, seit etwa 
20 Jahren die deutschen Kiistengewasser bewohnende Schnecke auf den Mies- 
muschelbanken des ostfriesischen Watts. Sie ist jetzt dort iiberall verbreitet, aber 
nur stellenweise haufig. Auf dem Miesmuschelbewuchs' der Buhnen kommt sie 
ebenfalls nur gelegentlich zur Beobachtung. 

Aeolis papillosa L. Im Innern des Behalters wurde nur ein 24mm langes 
Exemplar an einer Wandflache bemerkt. — Weitere Exemplare dieses haufigen 
Opisthobranchiers konnten auf dem Tragepfahl des Behalters nachgewiesen werden. 


vc? Herricu Rupotr KRavseE: 


Lamellibranchia. | 

Mytilus edulis L. Wahrend groBe Teile des Tragepfahls und der AuBenflachen 
des Behalters sehr dicht mit Miesmuscheln bewachsen waren, konnten an den 
Innenwanden nur 4 Tiere festgestellt werden. Die Schalenlangen wurden mit 58, 
50, 42 und 38 mm bestimmt. — Die beiden gréBten Exemplare werden 2—3jahrig 
sein und dem ersten, fiir Pfahl und Behalter tiberhaupt in Betracht kommenden 
Larvenfall aus dem Frihjahr 1949 entstammen. 

Abra alba (Woop). Mit 11 Tieren ist diese Muschel die dritthaufigste 
Art unter den eigentlichen Sedimentbesiedlern. Die ermittelten GroBen 
sind aus folgender Aufstellung ersichtlich: 

Schalenlange (mm): 15 14 rT 10 8 6 
Anzahl: 1 1 5 2 bc 

Mit Ausnahme des kleinsten Exemplars war auf den Schalen aller 
anderen Muscheln ein deutlicher ,,Jahresring“‘ zu bemerken, der jeweils 
Schalenlingen von 6—1l1 mm abgrenzte. Nach den Befunden von 
STEPHEN (1932) ist bei Abra alba der erste deutlich sichtbare Ring als 
,,Winterring“’ anzusprechen, der das im ersten Lebensjahr erreichte 
Schalenwachstum umzeichnet. Das Alter dieser 10 Muscheln kann 
somit als 1—2jahrig angenommen werden. Auch der errechnete Mittel- 
wert von 8,4 mm fiir das ljahrige Wachstum stimmt mit den Angaben 
von STEPHEN vollig tiberein, doch soll dieser Wert wegen der viel zu 
geringen Anzahl an gemessenen Tieren keineswegs verallgemeinert 
werden. 

Diese Art bevorzugt mehr oder weniger schlickhaltige Boden. Sie 
ist in der Deutschen Bucht, auch in Kiistennihe und in den tieferen 
Rinnen der Wattenmeere verbreitet und stellenweise recht haufig (vgl. 
HacMerer 1925, HacmMerrR und KANDLER 1927). 

Macoma balthica (L). Von dieser, den gesamten Kiistensaum der 
Nordsee charakterisierenden Art wurden im Sediment des Tauchglocken- 
behalters nur 5 Jungtiere gezihlt: 2 von 7mm, 2 von 6 mm und 1 von 
5mm Schalenlange. — Die Ansiedlung mu8 mit dem letztméglichen 
Larvenfall im Friihjahr 1951 erfolgt sein; die Tiere waren also zum Zeit- 
punkt der Untersuchung noch kein Jahr alt. 


Echinodermata. 


Asterias rubens L. Von den 6 Tieren; die dem Behalter entnommen 
wurden, waren nur 3 junge Exemplare — Durchmesser: 36, 33 und 
30 mm — normal gestaltet und unversehrt. Das gréBte Tier mit einem 
maximalen Durchmesser von 60mm zeigte die typische ,,Kometen- 
form‘, welche auf eine unterschiedliche Regeneration mehrerer Arme 
hinweist. Bei einem weiteren kleinen Seestern von 35 mm Durchmesser 
wurde ein Arm vermi®t, und das noch verbleibende, 32 mm messende 
Exemplar war nur noch im Besitz der Mundscheibe, eines vollentwickelten 
Armes und eines kurzen Armregenerats. — Seesterne mit. Verletzungs- 
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und. Regenerationsmerkmalen sind bekanntlich keine Seltenheiten, 
dennoch war es auffallend, da8 an den zahlreichen, auf der Oberflaiche 
des Tragepfahls gefundenen Tieren —im Gegensatz zu den wenigen aus 
dem Behialterinnern — keine derartigen Merkmale festgestellt werden 
konnten. Vielleicht ist ein langerer Aufenthalt einiger Seesterne in 
_ Gemeinschaft mit Krabben auf dem kleinen, nahezu villig isolierten 
Wohnareal innerhalb des Metallbehilters fiir die Verletzungen verant- 
wortlich zu machen. 


Psammechinus miliaris (GmEL.). Von dieser, an unseren Kiisten 
uberall zahlreich vertretenen Seeigelart befanden sich im Behalter ein 
ausgewachsenes Tier von 53 mm und ein Jungtier von 10 mm Durch- 

-messer. — An den Pfahlwinden wurden weitere Seeigel von verschie- 
dener GroBe beobachtet. 

Alle sonst noch in Tabelle 1 aufgefiihrten Arten sind als Wandbewuchs, Epdken 
und akzidentelle Besiedler von untergeordneter Bedeutung. Vollstandigkeitshalber 
sollen hier nur noch die restlichen MeBergebnisse -mitgeteilt werden: 

Metridium senile (L.): 4 Einzeltiere von 23, 20, 12 und 10 mm Durchmesser. — 

- Sertularia cupressina L.: ein 95 mm langes, stellenweise mit Membranipora mem- . 
_branacea (L.) besetztes Kolonienstiick. — Flustra foliacea (L.): ein kleines Kolonien- 
fragment von 38mm Lange. 

AbschlieBend sei noch auf einige: tierische Reste hingewiesen, die 
beim Aussieben der lebenden Tiere gleichfalls im Siebriickstand ver- 
blieben. Es handelte sich um 11 kleine Seeigelpanzer zwischen 7 und 
11 mm Durchmesser und um eine recht betrachtliche Menge an leeren 
Muschelschalen bzw. Schalenfragmenten. Folgende Arten waren ver- 
treten: Mytilus edulis (30), Cardium edule (2), Mysella bidentata (5), 
Montacuta ferruginosa (1), Spisula subtruncata (6), Macoma balthica (8), 
Angulus tenuis (1) und Donax vittatus (3). Die in Klammern gesetzten 
Stiickzahlen beziehen sich nur auf Muschel-Einzelklappen. Allein von 
Macoma balthica wurden zusitzlich noch 6 Doppelklappen gefunden. — 
Das Gesamtgewicht aller genannten Hartteile ergab nur den kleinen 
Betrag von 11 g. Unter Mitberiicksichtigung der nicht genau zu deter- 
minierenden Bruchstiicke von Muschelschalen erhdht sich jedoch dieser 
Wert auf 31 g. — Welche von den genannten Tieren im Behialter gelebt 
haben, la8t sich nicht mit Sicherheit sagen. Fiir Mytilus edulis und 
Macoma balthica sowie fiir die kleinen Seeigel kann dies wegen des gleich- 
zeitigen Vorhandenseins der lebenden Tiere vermutet werden. 


V. Die 6kologischen Bedingungen im Metallbehalter. 


A. Das Sediment. Die reiche Tierbesiedlung auf engem Raume lait den 
SchluB zu, daB die Lebensbedingungen im Innern des Metallbehilters, 
fiir einige Arten jedenfalls, nahezu optimal gewesen sein miissen. Wenn 
von dem geringfiigigen Bewuchs der Innenwande, der gleichsam nur als 
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Fortsetzung des oberflichlichen Pfahlbewuchses zu betrachten ist, ab- 
gesehen wird, so mu die unerwartete Existenz einer geniigend hohen 
Sedimentschicht auf dem Behalterboden als wichtigste Voraussetzung 
fiir die Entwicklung einer ,,Kleinst-Lebensgemeinschaft* vermerkt 
werden. — Bevor die Mdglichkeiten einer Sedimentansammlung in 
einem iiber dem Meeresboden, mitten im Wasserkérper, befindlichen 
Behalter und die damit eng verbundenen tierischen Besiedlungsweisen 
diskutiert werden, soll zu- 

Tabelle 5. vor ein Blick auf einige 


KorngréBenzusammensetzung des Sediments aus Eigenschaften dieses Sedi- 
dem Schutzbehilter einer Pegel-Tauchglocke, ver- ents geworfen werden. 
glichen mit normal gelagerten Sedimenten aus der 


Umgebung des Behilterstandortes (in Gew.-%). Zum Vergleich werden die 


mit gleicher Methodik ermittel- 
Vergleichssedimente ten EKigenschaften von 3, ,natiir- 
Bl | B2 B3 lich“ abgelagerten Sedimenten 


Behialter- 
sediment, 


Korngr6Be 


seri aus der direkten Umgebung 
<0,02 3,1 1,5 | 30,5 des Pfahlstandortes vor Bal- 
0,02—0,06 0.6 | 04) 59 trum hinzugezogen. Diese, im 
0,06—0,1 2,1 7,6 | 10,5 weiteren mit B1, B2 und B3 
0,1 —0,2 24,9 | 63,4 | 33,4 bezeichneten Bodenarten wur- 
0,2 —0,25 15,8 | 12,6 | 6,9 den am 3. 3. 1952, also 14 Tage 
0,25—0,5 50,7 | 14,2 | 11,6 nach Sicherstellung des Be- 
70,) 2,8 | 03 | 10  halterinhalts, mittels Boden- 


greifer entnommen. Bei Bl 
handelt es sich um grauen Fein- bis Mittelsand mit feinstem Schillgrus, B 2 
ist als ziemlich reiner Feinsand anzusprechen, und B 8 stellt einen zahen, tonigen 
Schlicksandboden von dunkelgrauer Farbe und fauligem Geruch dar. Auf eine 
genaue Lokalisierung der Probenentnahmestellen kann verzichtet werden, zu- 
mal das Gebiet als AuBenbereich eines an einem Seegat gelegenen Buhnen- 
feldes staindig mehr oder weniger intensiven Umlagerungen unterworfen ist. 
Die vorherrschende Sedimentart in diesem Buhnenfeld l48t sich mit B 2 
identifizieren. 


Das ,,schlickige“ Sediment aus dem Metallbehalter besaB im wasser- 
gesittigten Zustand eine weich-breiige, schmierige Konsistenz und eine 
dunkelgraue bis schwarzliche Farbung. Ein auffallender Geruch war 
nicht feststellbar. Nach Trocknung bei 105° wurde das Sediment stein- 
hart und rissig; die Farbe wechselte dabei auf hellgrau. 

Uber die Korngrépenzusammensetzung der untersuchten Sedimente 
gibt Tabelle 5 Auskunft. 


Das Ergebnis der KorngréSenanalyse des Behiltersediments war 
insofern tberraschend, da trotz der duBerlich gut wahrnehmbaren 
schlickigen Beschaffenheit die Feinsandkomponente (0,1—0,25 mm) mit 
50,9 Gew.-% an der Zusammensetzung beteiligt war. Ihr folgt mit 
24,5 Gew.-% die Mehlsandkomponente (0,02—0,1 mm), wahrend die 
eigentliche Schlickkomponente (< 0,02 mm) mit 20,2 Gew.-% erst an 
die dritte Stelle riickte. 
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Das Sediment aus dem Metallbehalter ist in seiner KorngréBen- 
zusammensetzung noch am ehesten mit dem Boden B 8 zu vergleichen, 
doch ist hier der Schlickanteil um etwa 10% mehr, der Feinsandanteil 
dagegen um etwa 10% weniger vertreten. AuBerdem liegt bei B3 ein 
etwas niedrigerer Mehlsandanteil vor, wahrend die Mittelsandkompo- 


_ nente (0,25—1,0 mm) deutlich stirker in Erscheinung tritt. — Im Sedi- 


ment B 2 entspricht die Korngré8enzusammensetzung der allgemeinen 
Charakterisierung dieses Bodens als ,,Feinsand“. Bei B 1 dagegen ist der 
Mittelsandanteil mit 53,5% beachtlich hoch, wihrend die feinsandige 
Komponente nur mit 40,7% am Gesamtgewicht beteiligt ist. Ein Blick 
auf die Tabelle 3 iiberzeugt davon, daB diese beiden Bodenarten hin- 
sichtlich ihres Kornaufbaus mit dem Behialtersediment nicht vergleich- . 
bar sind. Letzteres nimmt, trotz mancher Abnlichkeit mit - 3, eine 
klar zu erkennende Higenstellung ein. 

Die Ergebnisse der chemischen Untersuchungen sind in der nach- 
folgenden Tabelle 6 zusammengestellt. Alle Mengenangaben sind, wo 
dies sinnvoll war, in Milligramm je 100 g wassergesiittigtes Sediment 
berechnet. Eine derartige Beziehung erscheint mir vom dékologischen 
Standpunkt aus richtiger zu sein im Vergleich mit Mengenangaben, die 
auf Trockensubstanz Bezug nehmen. 
~~ Der Wassergehalt des Behiltersediments wurde mit 43,3 Gew.-% 
bestimmt. Dieser Wert muB fiir ein schlickig-sandiges Sediment als 
recht hoch angesprochen werden. Ein Vergleich mit schlicksandigen 
Wattenbéden erméglicht Lriyxe (1939), der fiir den Wassergehalt dieser 


Tabelle 6.. Chemische Zusammensetzung des Sediments aus dem Schutzbehdlter einer 
' Pegel- Tauchglocke, verglichen mit normal gelagerten Sedimenten aus der Umgebung 
des Behilterstandortes. 


Behalter- Vergleichssedimente 
sediment Bl B2 B3 


Wassergehalt (in Gew.-% wg. Sed.1). . 43,3 23,1 20,1 47,4 
Glihverlust (in Gew.-% tr. Sed.?).. . 8,56 2,77 1,40 7,76 
Kohlenstoff, org. (mg C/100 g wg. Sed.) 873 135 121 624 
Stickstoff (Gesamt-) (mg N/100 g wg. Sed.) 83,7 6,5 7,3 11,8 
Wasserstoffionenkonzentration (py) . - 7,5 Hee 7,8 7,8 
Salzgehalt (in Gew.-°/,, wg. Sed.) . . . 13,5 6,8 6,3 10,1 
Calcium (mg Ca/100 g wg. Sed.) . 839 744 224 705 
Hisen (Gesamt-) (mg Fe/100 g wg. Sed. ). 564 135 109 432 
Phosphorsaure, wasserléslicher Anteil 

(mg P,0,/100 g wg. Sed.). . ...: 80 78 212 116 
Kieselsiure, wasserléslicher Anteil 

(mg SiO,/100g wg. Sed.). .... . , 17,6 5,5 5,9 8,9 
Kupfer (qualitativ). ......... — — _ — 
Sulfid (qualitativ) .°. 9%... =... — — — =e 


1 wg. Sed. = wassergesittigtes Sediment; * tr. Sed. = bei 105° C getrocknetes 
Sediment. 
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Béden einen Mittelwert von 36% angibt. — Nur im Boden B 3 wurde 
ein noch héherer Wassergehalt ermittelt; die beiden anderen Sedimente 
zeigten wesentlich niedrigere Werte, wie dies von vorwiegend sandigen 
Béden gut bekannt ist. 

Bekanntlich kann der Gliihverlust einen annahernden Hinweis auf den 
vorhandenen Gehalt an organischer Substanz geben. Allerdings miiBte 
bei natiirlichen Béden, einschlieBlich der marinen Sedimente, ein Kor- 
rekturwert fiir das aus den Karbonaten frei gewordene Kohlendioxyd in 
Abzug gebracht werden. Da dies bei der vorliegenden Untersuchung 
nicht erfolgt ist, ksbnnen die ermitteltenWerte nur als Materialkonstanten 
angesehen werden. — Der Gliihverlust des bei 105° getrockneten Be- 
haltersediments wurde mit 8,56 Gew.-% bestimmt; der Gehalt an organi- 

scher Substanz kann auf 7—7,5 Gew.-% geschatzt werden. Diese Werte 
sind hdher als jene aus schlicksandigen Wattenbdden, fiir die LINKE 
(1939) im Mittel 4 Gew.-% organische Substanz angibt. — Unter den 
Vergleichssedimenten zeichnen sich die vorwiegend sandigen Boden B 1 
und B 2 erwartungsgema8 durch erheblich niedrigere Gliihverluste aus. 
Trotz der im Vergleich zum Behiltersediment starkeren Beanteiligung 
der Schlickkomponente an der Zusammensetzung des Bodens B3 
wurde hier ein etwas geringerer Glithverlust festgestellt. 
' Die Werte fiir den Gehalt an organisch gebundenem Kohlenstoff sind 
den Glithverlusten auffallend gut parallel zu setzen. Der C-Gehalt des 
Behaltersediments liegt mit 873 mg/100 g an oberster Stelle. Wieder 
folgt mit kleinem Quantitiatsunterschied der natiirliche Schlicksand- 
boden B 3, wahrend die sandigen Sedimente bedeutend geringere Werte 
aufweisen. 

Im Gesamtstickstoffgehalt zeigt dagegen das Behialtersediment einen 
sehr bemerkenswerten Mengenunterschied gegeniiber dem Boden B 38. 
Im erstgenannten Sediment wurde ein N-Gehalt von 83,7 mg/100 g er- 
mittelt. Dieser Wert ist annihernd 7mal héher als in dem sonst in 
mancher Beziehung ahnlichen Boden B3. Die Stickstoffmengen der 
starker sandigen Boden B 1 und B 2 erreichen nur rund ein Zwolftel des 
im Behialtersediment gefundenen Wertes. 

Die Unterschiede in der Wasserstoffionenkonzentration waren bei den 
4 betrachteten Sedimenten nicht sonderlich gro8. Das Sediment des 
Metallbehalters besaB mit 7,5 den niedrigsten p,-Wert. In den Proben 
der Vergleichsbéden wurde ein py von 7,7—7,8 ermittelt. 

Im Salzgehalt tritt wieder die Ahnlichkeit des Behialtersediments mit 
dem schlicksandigen Boden B 3 deutlich in Erscheinung. Mit 13,5°/9 
liegt dieser, fiir den Inhalt des Behilters bestimmte Wert nur unbedeu- 
tend héher als der entsprechende Wert fiir B 3 (10,1°/)). In den vor- 
nehmlich sandigen Vergleichsbéden B 1 und B 2 wurde ein annahernd 
halb so hoher Salzgehalt nachgewiesen. 
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Der Kalkgehalt eines Bodens wird haufig aus der Menge des beim 
Behandeln mit Salzsiure frei werdenden Kohlendioxyds erschlossen. Bei 
einer derartig angesetzten Vorpriifung konnte bei allen Proben ein mehr 
oder weniger kurz anhaltendes Aufschiumen beobachtet werden, wobei 
der feinsandige Boden B 2 die geringste, der mit feinstem Schillgrus 
durchmischte Boden B 1 die stirkste CO,-Entwicklung zeigte. — Die 
genaue quantitative Bestimmung des Calciwms erbrachte jedoch den 
héchsten Wert — 839 mg/100 g — fiir das Sediment des Metallbehilters, 
wahrend B 1 mit einem Ca-Gehalt von 744 mg/100 g an die zweite Stelle 
rickte. In B3 wurde ein sehr ahnlicher Wert gefunden. Den niedrigsten 
Ca-Gehalt zeigte, wie zu erwarten war, das Sediment B 2. 

Da Wande und Bodenplatte des Metallbehalters aus Eisenblech 
hergestellt waren, das tibrigens recht erhebliche Korrosionsspuren auf- 
wies, lag es nahe, auch den Hisengehalt des Sediments zu untersuchen. 
Mit 564 mg (Gesamt-)Hisen auf 100 g liegt dieser Wert auch beachtlich 
hoch. Der nachst geringere Wert wurde mit 432 mg/100 g bei B 3 fest- 
gestellt, wahrend in den Sedimenten B1 und B 2 sehr viel niedrigere 
und nur wenig voneinander verschiedene Daten gefunden wurden. 

Der Phosphorséuregehalt — bestimmt wurde nur der wasserlésliche 
Anteil! — des Behiltersediments mu8 mit 80 mg P,0,/100 g als aus- 
gesprochen gering bezeichnet werden.: Ein fast gleicher Wert fand ‘sich 
im Boden B1. In den beiden anderen Vergleichssedimenten wurden 
_ héhere Werte nachgewiesen. Besonders verwundert dieser Befund bei 
dem sonst durch minimale Mengen an ldslichen Stoffen aysgezeichneten 
Boden B 2, in welchem der héchste Phosphorsduregehalt mit 212 mg 
P,O,/100 g ermittelt wurde. 

Relativ hoch zeigte sich der Gehalt an’ wasserléslicher Kieselséure 
im Sediment des Metallbehalters. Die hier nachgewiesene Menge von 
17,6 mg SiO,/100 g erreichte etwa das Doppelte des im Boden B 3 bzw. 
das Dreifache des in den Boden B 1 und B 2 deponierten SiO,-Gehalts. 

Im Hinblick auf die aus Kupfer bestehende Pegel-Tauchglocke, die 
an der Innenfliche der Deckplatte des Metallbehilters befestigt war, 
wurde auch das Sediment qualitativ auf Kupferspuren gepriift. Trotz 
der groBen Empfindlichkeit der angewendeten Methode verlief die 
Priifung hier, so wie in den Vergleichssedimenten, vollkommen negativ. 

Beim: Behandeln der natiirlichen Bédén mit Salzsiure machen sich 
die darin enthaltenen Sulfide, auch wenn sie nur in kleinen Mengen 
vorkommen, durch den leicht wahrnehmbaren Geruch des sich bilden- 
den Schwefelwasserstoffs bemerkbar. — Im Behiltersediment und in 
den mit B1 und B 2.bezeichneten Boden konnten keine Sulfide fest- 
gestellt werden. Dagegen lieBen sie sich leicht im schlicksandigen 
Sediment B 3 nachweisen, in welchem sie wohl zum gréften Teil in Form 
von Schwefeleisen vorliegen. 
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Leider muBte auf die fiir physiologisch-dkologische Untersuchungen 
sehr erwiinschte Ermittlung des Gehalts an Sauerstoff und freier Kohlen- 
sidure verzichtet werden, da sofort nach der Hebung des Metallbehalters 
aus dem Wasser keine hierfiir geeigneten Proben genommen werden 
konnten und jede weitere Verzégerung in der Bestimmung dieser leicht 
veranderlichen Faktoren zwangslaufig zu falschen, d. h. nicht den natir- 
lichen Verhaltnissen entsprechenden Werten fihren muBte. 

Es bedarf kaum eines Hinweises, daB die bisher mitgeteilten Daten 
iiber das im Metallbehalter vorgefundene Sediment nichts Sicheres tiber 


- seinen wirklichen Chemismus auszusagen gestatten; es handelt sich aus- 


schlieBlich um einmalig gewonnene Augenblickswerte, die bestenfalls den 


jiingsten Status des untersuchten Kleinst-Biotops ein wenig beleuchten 


kénnen. — So ist riickblickend und zusammenfassend folgendes fest- 
zustellen: Das Sediment aus dem Behialterinnern kann als ein schlickig- 
mehlsandiges bis feinsandiges Korngemisch mit einem hohen Anteil an 
organischen Bestandteilen charakterisiert werden. Am Aufbau dieser 
organischen Komponente, die sich durch recht beachtliche Werte im 
Glihverlust, im Gehalt an organischem Kohlenstoff und ganz besonders 
im hohen Stickstoffgehalt bemerkbar machte, sind sicher nicht un- 
wesentliche Mengen an Schleim und Faeces beteiligt gewesen. Fir 
Faulnisvorgange unter Bildung von Schwefelwasserstoff und Sulfiden, 
wie sie in feinkérnigen und detritusreichen Sedimenten oftmals schon 
in geringer Tiefe tiblich sind, konnten keine Anzeichen gefunden werden. 
Die Mineralisierung der organischen Stoffe mu8 sich offenbar bei ge- 
nigend intensiver Sauerstoffzufuhr vollzogen haben. Die weiche, breiige 
Beschaffenheit des Behaltersediments, in Verbindung mit einem reich- 
lichen Quantum an zih haftendem und somit nur langsam verdunsten- 
dem Wasser, spricht fiir das urspriingliche’ Vorhandensein einer groBen 
Menge an quellfiihigen Kolloiden. Verglichen mit einem ahnlich zu- 
sammengesetzten, jedoch normal abgelagerten marinen Sediment, das 
aus der unmittelbaren Nachbarschaft des Behilterstandortes her- 
stammte und von dort mit einer vollig zu vernachlissigenden zeitlichen 
Differenz entnommen wurde, zeichnete sich der Behilterinhalt auBer- 
dem durch héhere Werte im Salzgehalt sowie in den gréBeren Mengen 
an Calcium, Eisen und wasserléslicher Kieselsiure aus. 

B. Hydrische Faktoren. Bereits eingangs wurde darauf hingewiesen, 
dafs der Standort des Pfahls mit der daran befestigten Pegel-Tauchglocke 
und ihrem Schutzbehilter allen hydrischen Kriaften, wie sie am Rande 
eines Seegats wirksam sind, voll ausgesetzt gewesen ist. Gezeiten- 
stromungen und Brandung, Wellenbewegung und Turbulenzerschei- 
nungen formen hier ‘eine Zone gréBter Veranderlichkeit; der Wasser- 
k6rper befindet sich in stiindiger Bewegung, und die Bodenoberfliche 
unterliegt fortgesetzten Umlagerungen. 
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Im Innern des Behiilters herrschten dagegen vollig andere hydrische 
Verhaltnisse. Die Behalterwiinde umschlossen einen von den umgeben- 
den, stark bewegten Wassermassen abgetrennten_,,Stillwasserkérper“, 
der von Str6mungen, Welleneinwirkung und anderen Kraften weitest- 
gehend unberiihrt blieb. Dieser iiber der Sedimentschicht ruhende Still- 
wasserkorper nahm nur ein durchschnittliches Volumen von 76 Liter 
ein. Kin Austausch des Behalterwassers mit dem AuBenwasser konnte 
nur durch die kleinen Randeinschnitte in der Boden- und Deckplatte des 
Behialters, langs der am Tragepfahl montierten U-Schiene erfolgen. Die 
durchlécherte Bodenplatte kam fiir diesen Wasseraustausch nur so lange 
in Betracht, als sich auf ihr noch keine Sedimentschicht abgesetzt hatte, 
welche die Locher verstopfte und eigenartigerweise, wohl dank der hohen 
Bindigkeit des Sediments, von aufen nicht herausgespiilt wurde. Von 
groBer Bedeutung fiir den Wasseraustausch muf die stindig innerhalb 
der Pegel-Tauchglocke befindliche Luftblase angesehen werden. (Dieses 
Luftpolster ist fiir die Tatigkeit des Pegels notwendig; es soll den fort- 
laufend unterschiedlichen hydrostatischen Druck beim Steigen und 
Fallen des Wassers wahrend der Gezeiten aufnehmen und auf dem Wege 
_uiber die sehr englumige Druckleitung einer Registriereinrichtung zu- 
fiihren.) Nach MaBgabe des tidenabhaingigen hydrostatischen Drucks 
iibte dieses Luftpolster, je nach seinem Kompressionszustand, auch auf 
das Behalterwasser einen entsprechenden Druck aus. Mit auflaufendem 
Wasser muBte der auf dem Luftpolster lastende Druck ansteigen, wobei 
die Luft komprimiert wurde und Wasser von aufen in den Behalter 
durch die verfiigbaren Offnungen einstrémen konnte. Nach Verringerung 
des AuBendrucks, bei ablaufendem Wasser, dehnte sich die komprimierte 
Luft wieder aus, wobei ein bestimmtes Volumen Wasser aus dem Be- 
halter herausgedriickt wurde. Dieser mit dem Tidenverlauf synchron 
erfolgende Wasseraustausch umfaBte zwar immer nur relativ kleine 
Wassermengen — sie lieBen sich unter Beriicksichtigung des bei Baltrum 
bestehenden mittleren Tidenhubs von 2,4m aus der Volumendifferenz 
der Luftpolster bei Hoch- und Niedrigwasser auf +- 1,8 Liter errechnen —, 
doch miissen diese fiir die Frischwasserversorgung der im Behialter zur 
Ansiedlung gekommenen Lebewesen und zur Verhinderung von Faulnis- 
erscheinungen im Sediment voll ausgereicht haben. — Der Vergleich des 
Behalters mit einem Aquarium, das mit einer Hinrichtung fiir eine 
zeitlich gut geregelte Frischwasserzufuhr ausgeriistet ist, drangt sich 
hier formlich auf. 

Eine indirekte Bedeutung fiir die. Verhaltnisse im Behalterinnern 
miissen auch Wasserturbulenz und Brandung zuerkannt bekommen. 
Bei den am ehemaligen Behiilterstandort vorhandenen Wassertiefen 
sind Einwirkungen dieser Krafte auf den Meeresboden nachweisbar. 
Da der Behalter nur etwa 2,50 m iiber dem Boden befestigt war, konnte 
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er noch in vollem Ausma&e von den durch Turbulenz und Brandung 
aufgewirbelten Bodenteilchen erreicht werden. Diese gelangten zweifel- 
los auch in den Innenraum und lieferten somit einen Teil des dort vor- 
gefundenen Sediments. 

C. Sedimentanreicherung und tierische Besiedlung. Die Ansammlung des 
,,ortsfremden‘‘ Sediments im Innern des Behilters stellt einen Vorgang 
dar, der unméglich schlagartig erfolgt sein kann, also nicht durch 
ein einmaliges, ungewohnliches und nur kurze Zeit beanspruchendes 
Geschehen verursacht worden ist. Allein die weitgehend abgeschlossene 
Bauart des Behalters, die nur in geringem Ausmafe dem umgebenden 
Wasser einen Zutritt ins Innere gestattete, spricht gegen eine derartige 
Mutmafung. Man wird vielmehr zur Annahme gezwungen, die Sediment- 
ansammlung als einen AnreicherungsprozeB zu betrachten, der sich im 
Verlauf einer lingeren Zeit abgespielt haben muf. 

Fiir die Herkunft des Behiltersediments sind grundsatzlich zwei 
Méglichkeiten in Erwagung zu ziehen. Erstens konnte, wie bereits 
erwahnt, das durch Turbulenz und Brandung aufgewirbelte Boden- 
material in den Behalterinnenraum gelangen, und zweitens werden auch 
die mit dem eintretenden Frischwasser, im Verlauf des geschilderten 
Wasseraustausches, mitgeftihrten Sinkstoffe im Stillwasserkérper des 
Behalters die erforderlichen Sedimentationsbedingungen gefunden haben. 
Mit Sicherheit verdankte das Behaltersediment gleichzeitig beiden Még- 
lichkeiten seine Existenz. In welchem Grade die beiden Anreicherungs- 
weisen an der Gesamtmenge beteiligt gewesen sind, laBt sich nicht ein- 
deutig entscheiden. Ich-glaube aber behaupten zu kénnen, da’ die 
groberen Kornfraktionen (Mittel-, Fein- und zum Teil auch Mehlsand- 
komponente) ausschlieBlich auf die erstgenannte Weise in den Behalter 
gelangt sind, wahrend die feineren und feinsten Kornklassen zu einem 
nennenswerten Anteil als hier abgefangene und primiér sedimentierte 
Sinkstoffe gedeutet werden kénnen. — Aus der vorgefundenen Gesamt- 
menge von 26 Liter Sediment, welche sich im Verlauf von 31/, Jahren 
angereichert hatte, laBt sich keineswegs auf einfache Art die durch- 
schnittliche Tagesleistung erschlieBen. Der leicht zu errechnende Wert 
von 20 cm* Sediment je Tag ist allzu triigerisch, weil iiber das Ausma 
der volumenbeeinflussenden, sekundiiren Umwandlungen des Sediments 
in der genannten Zeit keine Angaben gemacht werden kénnen. 

Die tierische Besiedlung des Behalterinnenraumes und seines Sedi- 
ments muB ebenfalls hauptsichlich auf zweierlei Weise erfolgt sein. 
Kinerseits bestand die Moglichkeit, daB pelagische Larven- und Jugend- 
stadien im Zuge des rhythmischen Wasseraustausches passiv in den 
Behilter eingeschwemmt wurden, andererseits konnten vagile Tiere auch 
am hdlzernen Tragepfahl emporgeklettert und aktiv durch die vor- 
handenen Offnungen eingedrungen sein. — Die erstgenannte Besiedlungs- 
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weise darf man nur fiir die sedentiiren Polychiten Neoamphitrite figulus 
und Pectinaria koreni, fiir die Muscheln Abra alba und Macoma balthica, 
fur die wandbewohnenden Metridium- und Balanus-Exemplare und 
schlieBlich mit einigen Vorbehalten, auch fiir Orepidula fornicata als 
sicher gelten lassen. — Bei allen iibrigen Tieren ist mit der gleichen 
Bestimmtheit eine Aussage iiber den Besiedlungsmodus kaum angingig. 
Allerdings kann mit groBer Wahrscheinlichkeit fiir Cancer pagurus, 
Carcinus maenas, Asterias rubens, Psammechinus miliaris und Aeolis 
papillosa durchweg die zweite Besiedlungsweise angenommen werden, 
zumal diese frei beweglichen und durch gutes Kriech- und Kletter- 
vermogen ausgezeichneten Tiere auch auf der Pfahloberflache, hier sogar, 
_ mit Ausnahme der Krabbenarten, in bedeutend gréBerer Anzahl als im 
Behalter, vertreten waren. — Uber ein erstaunliches Kriechvermégen 
verfiigen bekanntlich auch junge Miesmuscheln. Aus diesem Grunde mu 
es unentschieden bleiben, ob die innenwandansitzenden Exemplare von 
Mytilus edulis entweder passiv als Larven bzw. postlarvale pelagische 
Stadien oder aktiv als Jungmuscheln dorthin gelangt sind. — Die 
groBten Zweifel bei der Beantwortung der Frage nach der Besiedlungs- 
weise bereiten die erranten Polychaten. Von den im Behilter gefundenen 
Arten wurden nur Lepidonotus squamatus und Nereis diversicolor auch 
in den Rissen und Spalten des Holzpfahls festgestellt, so daB eine aktive 
Einwanderung von hier aus nicht nur méglich, sondern auch recht 
naheliegend erscheint. Alle anderen Arten fehlten dagegen vollstandig 
auf der Pfahloberfliche. Aus diesem Befunde jedoch grundsiatzlich auf 
eine Besiedlung durch Larven zu schlieBen, ware ungerechtfertigt. Am 
ehesten kénnte diese Besiedlungsweise noch fiir Nereis succinea in Frage 
gekommen sein. Die sporadische Verbreitung dieser Art weist unter 
Umstianden darauf hin, da an den Lebensraum ziemlich spezifische 
Bedingungen geknipft sein miissen. Offensichtlich haben die Larven 
und Jungtiere gerade im Sediment des Behalters die ihnen zusagenden 
_ Lebensbedingungen geboten bekommen; das bemerkenswert reichliche 
Vorkommen dieser sicherlich stendken Nereis-Art daselbst spricht zu- 
gunsten jener Auffassung. — Fir Gattyana cirrosa und Lagisca ex- 
tenuata lassen sich in bezug auf die Besiedlungsweise nur unbegriindbare 
Vermutungen duBern, die praktisch keinen Wert besitzen. — Ktwas 
anders liegen die Verhiltnisse fiir Nephthys hombergi. Dieser Polychat 
wurde in den Bodengreiferproben aus der naheren Umgebung des 
Behalterstandortes regelmaBig in etlichen Exemplaren angetroffen. Hine 
dritte, bisher nicht erwahnte und fiir gréBere Vertreter der Makrofauna 
wohl auch untergeordnete Besiedlungsweise, nach welcher boden- 
bewohnende Lebewesen durch Brandungs- und Turbulenzeinwirkung 
hochgerissen und ,,irgendwie“ in den Behilter eingeschleppt worden 
sind, erscheint mir fiir Nephthys hombergi jedenfalls nicht voéllig abwegig. 
13* 
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Auf die gleiche Weise sind sicher auch die beiden Kolonienfragmente von 
Sertularia cupressina und Flustra foliacea sowie ein groBer Teil der toten 
tierischen Hartteile dort hingelangt. 

Speziell fiir die besonders interessierende Infauna des Sediments lat 
sich zusammenfassend sagen, daB von den hier nachgewiesenen 97 Indi- 
viduen mit vélliger Sicherheit 66, mit begriindbarer Wahrscheinlichkeit 
jedoch 85, das sind annihernd 7/, aller vorhandenen Tiere, als passiv 
herbeigefiihrte pelagische Stadien zur Ansiedlung gekommen sind. Die 
Vertreter der Sediment-Epifauna dagegen diirfen iiberwiegend als von 
der Pfahloberfliche kommende, aktive Eindringlinge zu betrachten sein. 

Sedimentanreicherung und tierische Besiedlung sind zwei Vorgange, 
die zeitlich miteinander eng korreliert gewesen sein miissen. Eine An- 
sammlung von wechselnden Mengen abgefangener Sedimente und Sink- 
stoffe in den Kanten und Ecken des Behalters wiire allein noch nichts 
Absonderliches. Da® es aber, ausgehend von dieser Initialphase, zur 
Bildung einer geschlossenen Sedimentdecke auf einer, mit 57 Loch- 
bohrungen von je 12 mm Durchmesser versehenen Metallplatte kommen 
konnte, setzt einigermaBen in Erstaunen. Zunachst muBten diese 
Locher ,,zugemauert oder ,,iiberwachsen“‘ werden. Hierzu bedurfte es 
eines zihen und plastischen Sedimentbreis, welcher den standigen An- 
griffen des bewegten Wassers geniigend Widerstand leisten konnte. 
Ohne das gleichzeitige Vorhandensein von Lebewesen, die durch Aus- 
scheidung von Schleim, Verdauungssekreten und Faeces eine Verklebung 
der einzelnen Partikel und damit eine innere Verfestigung des Sediments 
durch Erhdhung seiner Bindigkeit bewirkten, ware eine geschlossene 
Sedimentdecke unter den herrschenden Gegebenheiten héchstwahr- 
scheinlich nie entstanden. — Im Prinzip ganz ahnliche Vorginge sind 
aus den Wattengebieten beschrieben worden (vgl. LINKE 1939). 

In genauen Einzelheiten laBt sich die Besiedlungsgeschichte des Be- 
halters nicht mehr rekonstruieren. Einer Bestimmung des ,,absoluten 
Alters“ der Tierbesiedlung wiirde man vielleicht an Hand jener Arten, 
die mit Sicherheit als Larven zum Ansatz gekommen sind und die in 
geniigender Haufigkeit im Sediment gefunden wurden, nahertreten 
kénnen. Leider sind fiir die hierzu besonders in Frage kommenden 
Arten Neoamphitrite figulus und Nereis succinea keine Angaben iiber 
Beziehungen zwischen Wachstum und Alter aus der Literatur zu ent- 
nehmen. Nur fiir die dritthiufigste Art der Sediment-Infauna, Abra 
alba, sind diese Verhiltnisse durch die Untersuchungen von Forp (1925) 
und STEPHEN (1932), allerdings mit nicht vollig iibereinstimmenden Er- 
gebnissen, hinreichend geklirt. Wie schon berichtet, wurden die gréBeren 
Exemplare dieser Art, welche dem Behiltersediment entstammten, als 
2jahrig erkannt. Im Jahre 1950 muB demzufolge schon eine Besied- 
lung des Behilterinnenraumes vorgelegen haben. Vermutlich sind auch 
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schon im davorliegenden Jahr einige sedimentbewohnende Lebewesen 
— vielleicht unter diesen die jetzt gréBten Exemplare von Neoamphitrite 
figulus, die dann folglich 3jahrig wiren — zur Ansiedlung gekommen, 
so daB die zeitliche Differenz zwischen der Aufstellung des Druckluft- 
pegels im August 1948 und der ersten Ansammlung von Sediment und 
Tieren in dessen Tauchglocken-Schutzbehalter als nicht sehr groB ver- 
anschlagt werden kann. 


VI. Synékologische Bemerkungen. 

Wie alle im Meerwasser befindlichen Kunstbauten kann der zum 
Schutze eines hydrometrischen Gerats dienende Metallbehalter ebenfalls 
als ,,sekundares Hartbodengebiet‘‘ (vgl. RemANE 1940) betrachtet wer- 
den. Die hier nicht naher untersuchte Bewuchsgemeinschaft, welche von 
den AuBenwanden des Behalters Besitz ergriffen hatte, ist als standorts- 
gemaBe Assoziation dieses ,,kiinstlichen‘‘ Klein-Biotops anzusehen. Da 
jedoch die Lebensbedingungen im Innenraum des Behalters, dank der 
dort wirksamen, vom auBeren Milieu erheblich abweichenden hydrischen 
Faktoren, andersartig waren, sind die Innenwiande in ihrem Charakter 
~ als Biotop keineswegs den AuBenwanden aquivalent. Die Wandbesied- 
lung im Innern ist zwar gemaB ihrem Artenbestand als unmittelbare 
Fortsetzung des AuBenbewuchses zu werten, doch weisen die quanti- 
tativen und qualitativen Unterschiede eindeutig darauf hin, da fiir diese 
Assoziation im Innenraum nur minimale Lebensbedingungen existiert 
haben. 

Die fortgesetzte Sedimentanreicherung im Innern des Behialters be- 
dingte an dieser Stelle die Entstehung eines weiteren recht eigenartigen 
Klein-Biotops, dessen unerwartet reichhaltige Besiedlung nach In- und 
Epifauna unterschieden werden konnte. Diese beiden Organismen- 
gruppen sind im synokologischen Sinne, trotz ihrer Bindung an das 
gleiche Biotop, ungleichwertig. Die Vertreter der Sediment-Epifauna 
stellen letzten Endes — ob ausschlieBlich, mag dahingestellt bleiben ! — 
vagile Elemente der Bodenfauna dar, welche sich zunachst die Pfahl- 
oberfliche und, von hier ausgehend, schlieBlich das Behilterinnere als 
sekundare Siedlungsriume erobert haben. Bei den dekapoden Krebsen 
und Stachelhautern kommt ohnehin die bekannte Tendenz, Spalten und 
Hohlraume aufzusuchen, als begiinstigendes Moment fiir eine aktive 
Einwanderung in den Behilter hinzu. Das daselbst vorhandene schlick- 
sandige Sediment mag vielleicht fiir diese oder jene Tierart eine gewisse 
Bedeutung besessen haben, als zwingende Voraussetzung fiir die Existenz 
der genannten Gruppe im Innern des Behalters kann es wohl in keinem 
Falle gelten. Ebensowenig stellen die andersartigen Umweltfaktoren des 
isolierten ,,Stillwasserkérpers“ unerlaBliche Lebensbedingungen fiir die 
Epifaunavertreter dar. Hatte der Behilter die aus technischen Griinden 
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notwendige, direkte und breit zugangliche Verbindung mit seinem Trage- 
pfahl nicht gehabt, so ware eine Sediment-Epifauna von der beschriebenen 
Zusammensetzung auch gewifs nie in Erscheinung getreten. 


Der Infauna des Behaltersediments mu8 dagegen eine biozénotische 
Sonderstellung zugebilligt werden. Auf Grund ihres merkwiirdigen 
Artenbestandes ist sie nicht als Derivat einer auBerhalb des Behalters 
existierenden Tiergemeinschaft anzusehen, da gleichartig oder wenigstens 
ahnlich substituierte Coenosen weder aus der direkten Umgebung des 
Behalterstandortes noch aus anderen Lebensraumen bisher bekannt sind. 
Diese Assoziation wire ohne die ,,ortsfremde‘‘ Anwesenheit eines ge- 
wissen Sedimentminimums nicht zur Ausbildung gekommen. [hr er- 
mittelter Entwicklungszustand laéBt eine feste Korrelation zu den Eigen- 
schaften des Wohnsubstrats und zu den im Behalter herrschenden hydri- 
schen Einfliissen vermuten. Somit spricht alles dafiir, in dieser Assozia- 
tion wirklich eine echte Klein-Biozonose zu erblicken, die sich nur unter 
den besonderen Milieuverhaltnissen des Behalterinnern bilden und ent- 
faiten konnte. 


Die im Rahmen dieser Arbeit untersuchte Klein-Lebensgemein- 
schaft an einem vom Menschen geschaffenen Ort, der durch eine Summe 
an beginstigenden Umstanden erst zu einem Biotop wurde, besitzt den 
Charakter des Einmaligen. Es ist daher im héchsten MaBe unwahr- 
scheinlich, da unter annahernd gleichen Bedingungen, z. B. innerhalb 
ahnlich konstruierter Schutzbehalter bei anderen Druckluftpegeln an 
entsprechenden Orten, mehr oder weniger identische Assoziationen ent- 
stehen miissen. Die Bildung einer derartigen Klein-Biozénose muB als 
ein duBerst komplexer Vorgang betrachtet werden, der das raumlich- 
zeitlich koordinierte Zusammenwirken von sehr vielen Einzelfaktoren 
zur Voraussetzung hat. Viele dieser Faktoren, wie u. a. alle Notwendig- 
keiten, an die das raumliche Vorkommen von geeigneten ansatzbereiten 
pelagischen Larven- oder Jugendstadien sedimentbewohnender Orga- 
nismen gekniipft ist, werden sich praktisch immer nur unvollstindig, 
riickblickend dagegen tiberhaupt nicht erfassen lassen. 


Die hier geschilderten Befunde beleuchten nur einen bestimmten 
Ausschnitt in der Besiedlungsgeschichte des Metallbehalters. Das zuriick- 
liegende Geschehen muBte gedanklich rekonstruiert werden, wobei eine 
sichere Beweisfiihrung ausgeschlossen war. Die Besiedlung des Be- 
halters und die Bildung einer sedimentbewohnenden Klein-Biozénose im 
Verlauf von 31/, Jahren ist jedoch als einmaliges ,,Natur-Experiment“ 
zu bewerten, das unter gut kontrollierten Bedingungen in geeigneter 
Form zweifellos reproduzierbar ist. Ich glaube, da8 sich hier vielfiltige 
Moglichkeiten fiir die experimentelle marine Assoziationsforschung er- 
offnen. 
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Zusammenfassung. 

1. Im Innenraum eines kastenférmigen Metallbehilters von etwa 
100 Liter Inhalt, der als Schutzgehiuse fiir die sog. Tauchglocke eines 
Druckluftpegels an der Westseite von Baltrum 31/, Jahre dem Meer- 
wasser ausgesetzt war, wurde eine dichte tierische Besiedlung nach- 
gewiesen und quantitativ-faunistisch sowie 6kologisch-besiedlungs- 
geschichtlich untersucht. — Neben einer mafig entwickelten Auf- 
wuchsassoziation an den Innenwinden beherbergte der in 2,35 m Héhe 
tiber dem Meeresboden und 1,55m unterhalb der mittleren Spring- 
tidenniedrigwasser-Linie an einem Holzpfahl befestigte Behalter auf 
seiner 2880 cm? messenden Bodenplatte eine 9 cm hohe und ein Volumen 
von 26 Liter einnehmende Sedimentschicht mit ausgepragter In- und 
Epifauna. 

2. Insgesamt wurden 23 Arten der Makrofauna im Behalterinnen- 
raum festgestellt. Davon entfallen 8 Arten mit 97 Individuen auf die 
Sediment-Infauna, 6 Arten mit 24 Individuen auf die Sediment-Epi- 
fauna und 4 Arten auf die Wandbesiedlung. 


3. Die Sediment-Infauna setzt sich aus Polychaéten und Muscheln 
zusammen. Neoamphitrite figulus, Nereis succinea und Abra alba sind 
als ,,charakteristische und dominierende Arten‘‘ hervorzuheben, die 4/; 
des Tierbestandes der Infauna beanspruchen. Das Rohgewicht dieser 
Besiedlungsgruppe wurde mit 90 g bestimmt. Mit der vorwiegend aus 
dekapoden Krebsen und Stachelhaiutern bestehenden Sediment-Epi- 
fauna zusammen erhodht es sich auf 278,3g¢ und ibertrifft dasjenige 
normal gelagerter kiistennaher Weichboden-Lebensgemeinschaften, eine 
gleichgroBe Besiedlungsfliche vorausgesetzt, um mehr als das Dreifache. 


4. Das Behaltersediment stellt ein schlickig-mehlsandiges bis fein- 
sandiges Korngemisch mit einem hohen Anteil an organischen Bestand- 
teilen dar. An der Kornzusammensetzung sind die Korngr6fen unter 
und iiber 0,1 mm zu annéhernd gleichen Teilen vertreten. Breiartig-zihe 
Konsistenz und hohe Wasserhaltefahigkeit weisen auf einen erheblichen 
Kolloidgehalt hin. Im Vergleich mit einem ahnlich zusammengesetzten, 
aber normal gelagerten Sediment zeichnet sich der Behalterinhalt durch 
hdhere Werte im Salz-, Calcium-, Eisen- und Kieselséuregehalt aus. 

5. Die Wande des Behalters umschlieSen einen von Strdmungen, 
Brandung und anderen auf eren hydrischen Kraften gut abgeschirmten 
Stillwasserkérper. Ein rhythmischer Wasseraustausch ist durch die An- 
wesenheit eines komprimierbaren, mit den Gezeiten wechselnden hydro- 
statischen Drucken unterworfenen Luftpolsters in der Pegel-Tauchglocke 
gewahrleistet. 

6. Die Bildung der Sedimentschicht mu8 auf einen langsamen An- 
reicherungsproze8 zuriickgefiihrt werden. Es wird angenommen, da 
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die grdberen Kornfraktionen ausschlieBlich durch Turbulenz und Bran- 
dung aufgewirbelte Bodenmaterialien der Standortumgebung, die feine- 
ren und feinsten Kornfraktionen dagegen zu einem Teil vom Behalter 
abgefangene und primar sedimentierte Sinkstoffe des Wassers darstellen. 

7. Fir die Behalterfauna werden drei Besiedlungsméglichkeiten er- 
wogen. Die Tiere der Sediment-Infauna miissen groftenteils als passiv 
herbeigefiihrte pelagische Stadien zur Ansiedlung gekommen sein. Eine 
aktive Einwanderung von der Pfahloberfliche her ist fiir die meisten 
Vertreter der Sediment-Epifauna wahrscheinlich. SchlieBlich kénnen 
einige Tiere mit aufgewirbelten Bodenteilchen in den Behialter gelangt 
sein. 

8. Sedimentanreicherung und tierische Besiedlung miissen zeitlich 
miteinander korreliert gewesen sein. Die Ausbildung einer geschlossenen 
Sedimentdecke auf der grob durchlécherten Bodenplatte des Behilters 
ist ohne die sedimentverkittenden Wirkungen von gleichzeitig anwesen- 
den Organismen unglaubwirdig. 

9. Kine absolute Altersbestimmung der Behalterbesiedlung ist nicht 
moglich. Aus GréBe und Wachstumsmerkmalen einiger Vertreter der 
Sediment-Infauna kann fiir diese ein Mindestalter von 2 Jahren er- 
schlossen werden. 

10. Wahrend Wandbesiedlung und Sediment-Epifauna nur als Deri- 
vate von auBerhalb des Behialters lebenden Tiergemeinschaften anzu- 
sehen sind, ist der Sediment-Infauna eine biozGnotische Sonderstellung 
mit akzidentellem Charakter einzuraumen. 
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Die bisherigen Vorstellungen vom Bau der Lineiden-Paketdriisen 
(Heteronemertini) beruhen im wesentlichen auf den BURGERschen Unter- 
suchungen, welche vorwiegend an Cerebratulus durchgefiihrt wurden. 
Fir Lineus ruber O.F.M. im besonderen machten NusBaumM und OxNER 
(1910—1913) in ihren diversen Arbeiten einige verstreute Angaben. 

BirReeER (1897—1907) gab den Paketdriisen den Namen, ohne ihre 
Histologie eingehender zu behandeln. NusBaum und Oxnsr (1913) unter- 
schieden bei Lineus ruber 3 Hautdriisen-Zellformen. Zwei von ihnen 
bilden die Paketdriisenzone. Diese Einteilung wird hier bei behalten?. 
Die von den beiden Autoren gegebene kurze zytologische Beschreibung 
der Paketdriisenzellen reicht indessen nicht ftir eine funktionelle Be- 
trachtung aus. Deshalb kamen in der Folge Nuspaum und Oxner (1913) 
auch zu recht unverstandlichen Vorstellungen iiber die Bildung der 
Laichschniire. Auferdem ist den beiden Autoren vor allem die sehr 


* GoNTCHAROFF (1951) unterscheidet nunmehr 4 Arten ,,du complexe Lineus 
ruber“, die nebeneinander vorkommen kénnen: ,,Le growpe A mit Lineus ruber O.F. 
MULLER und Lineus viridis (FaBR.) JOHNSTON und,,Le groupe B mit Lineus sangui- 
neus JENS RATHKE und Lineus pseudo-lacteus GONTCHAROFF. Das Material der 
vorliegenden Arbeit ware ausschlieBlich der Gruppe A und vorwiegend Lineus 
viridis zuzuordnen. Allein die auffillige Uberschneidung der von GonTCHAROFF 
aufgefiihrten Bestimmungsmerkmale rechtfertigt zunichst noch die bisherige Art- 
bezeichnung Lineus ruber fiir die Gruppe A. 


1 Auf eine weitere Gruppierung der intraepithelialen Driisenzellelemente kann 
in diesem Zusammenhang verzichtet werden. 
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wesentliche Umwandlung der Paketdriisenzone wahrend der Laichzeit 
vollig entgangen. Sie beschrieben, ohne Bilder davon zu geben, eine 
Schichtung der Laichschnur und erklarten dieselbe mit einer abwech- 
selnden Sekretion der 3 von ihnen beschriebenen Driisenzelltypen der 
Haut. Dies ist anatomisch unméglich. 

Da diese Beschreibungen auch den neueren Zusammenfassungen zu- 
grunde liegen, erscheint es erforderlich, nachfolgenden Beitrag zu liefern. 


Material. Als Untersuchungsobjekt wurde Lineus ruber (Tonnenlegerbucht — 
Sylt) mit starkerer Paketdriisenentfaltung ausgewahlt. 

Ks gelangten 83 Exemplare von Lineus ruber O. F. Mixer zur mikrotechni- 
schen Verarbeitung. Ferner wurde ein entsprechendes Vergleichsmaterial, beson- 
ders von Cerebratulus marginatus R. zur Sicherung einzelner Befunde herangezogen. 

Die Tiere wurden meist 1—2 Tage entsandet und dann fixiert. (Unterbringung 
im Dunkeln in flachen Glasschalen mit flottierenden Wattebauschen, in welchen 
sich die Tiere aufhalten und gleichzeitig reinigen.) 

Technik. Die GréBe und die dichte Pigmentierung machen bei den reichlicher 
zur Auswahl stehenden Formen der Lineiden eine Lebendbeobachtung der Paket- 
driisen unméglich. Hine praparative, supravitale Bearbeitung des Materials ist 
wegen dessen Zartheit nur in geringem Mae aufschluBreich. Andererseits bereitet 
die Fixation erhebliche Schwierigkeiten, denn jeder Fixierer gibt hier sein spezi- 
fisches Bild. Nur der Vergleich einer groBen Anzah! unterschiedlicher Methoden, d.h. 
die Auswertung verschiedenster Fixierungsaquivalentbilder 148t brauchbare Riick- 
schliisse auf die Verhaltnisse im Leben zu. Wahrend der Fixation werden die jeweils 
zu starken Quellungen oder zu Schrumpfungen neigenden Driisenbezirke und somit 
ganz besonders die Paketdriisenzone unnattirlich verformt. Beachtliche Lésungs- 
prozesse, auch wahrend der Nachbehandlung, fiihren neben Zerstérungen im Feinbau 
allgemein zu vollig verinderten topographischen Beziehungen (Abb. la bis c)}. 

Hs stellte sich heraus, daB von den beiden Paketdriisen-Sekretarten das reife, 
serdse ,, Hamatoxylin“-Granulat (s. S. 208) ziemlich fixationsstabil ist. Dagegen er- 
wies sich das mukoide ,,Sago‘‘-Sekret (s. S. 203) als extrem fixationslabil. Deshalb er- 
gibt sich zugleich, daB fiir die Paketdriisenzone die Minimalzeiten von Fixation und 
Nachbehandlung am giinstigsten sind, da die Sagosekrete bei langerer Einwirkung 

‘“meist nur starker herausgelést werden (Abb. 1b, c). Eigenttimlicherweise ist auch 

der wasserentziehende Alkohol dem Sekret gefahrlich. Er lést bei langerem Auf- 
enthalt oder allein zur Fixierung verwandt, in den Gemischen von Carnoy und vor 
allem von SanNomryA das Sagosekret schon nach kurzdauernder Einwirkung fast 
vollig. Osmierungen, Chromierungen und Aufbewahrung in Formol erweisen sich 
ebenfalls als schadlich. Darum empfiehlt sich fiir die Konservierung des Sago- 
sekrets ein méglichst schneller Wasserentzug und die baldige Einbringung in Paraf- 
fin, Paraffinum liquidum, Balsam oder Glycerin. 

Es gelangten hier zur Auswertung die Fixierer: nach FLemMine, CHampy, 
Cuampy (osmiert), CHampy (chromiert), Benpa (Acet. pyrolign.—chromiert), Maxt- 
mow, Mrrzner (ohne Salpetersdurezusatz), R. und O. Hertwia (AgNO; + OsO,) 
REGAUD, REGAUD (chromiert), ReGaup (chromiert—osmiert), ORTH, ALLEN, KRAL- 
LINGER, HoLianpE, Bourn, Susa, Romets, Lanc, HELLY, HEIDENHAIN, RABL, 
Kaformacetsublimat, Formol 8% (CaCO, — nachgewassert), Formol 8% (CaCO; — 
dir. 90% Alkohol), Formol (CaCO, — chromiert), Formol (CaCO; — osmiert), 


1 Bei der Analyse fallt ferner noch eine ebenso stérende Fixationslabilitat der 
Bindegewebs- und Korpergrundsubstanz auf, die in gleich starkem Ausma8 weitere 
Verzerrungen in den Schnittbildern zur Folge hat (Abb. la—c). 
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Pyridinformol, Magnesiumacetatformol, Bleiacetatformol, SCHAFFER, CaRNoy, 
Sannomrya, Alkohol abs., Alkohol 67%, Alkohol 33% und ferner 9 speziellere 
Gemische zur Darstellung der Muskulatur. 


Abb. la—e. Fixierungsunterschiede der Paket- 
driisenzone und der Epidermisbasalschichten 
von etwa 20 cm langen Weibchen bei gleicher 
VergroéBerung: Die Tiere sind physiologisch 
ungleichwertig. Vorwiegend zeigen sich aber 
die schidigenden Hinfliisse der Fixation. 
Himatoxylin-Ht DENHAIN-SERTI, 4 mw. a fix. 
HELLY, beide Zellarten gut erhalten, jedoch 
geschrumpft. b fix. 8% Neutralformol (nach 
SCHILLER mit Mg. Acetat gepuffert). Der 
Aufbau der Zone entspricht etwa a. Es sind 
hier nur noch kleinste Reste beider Zellarten 
zu erkennen., ce fix. Mitochondriendarstellung 
nach CHAMPY mit Nachchromierung. Bei die- 
sem, Tier war der Anteil an Sagozellen relativ 
sehr hoch. Infolge ihrer Verquellung wurde + 

das gesamte histologische Bild verindert. ee ck, 2 
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Um weitere Nachbehandlungen zu umgehen, wurden von entsprechenden 
Fixationen auBer Paraffinserien ebenfalls Gefrierschnitte angefertigt, die in Lei- 
tungswasser sofort untersucht oder gefarbt in Glycerin-Gelatine eingeschlossen 
wurden. Die Paraffineinbettung wurde vorwiegend iiber Methylbenzoat-Dekalin 
oder 3—4% Athylatheralkohol = Celloidin/Chloroform vorgenommen. 
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Abgesehen von den iiblichen Schleimfarbungen, Zellgrenzversilberungen und 
einigen Silberimpragnationspraparaten gelangten nach einer griindlichen Durch- 
sicht von tiber 10000 Schnitten in vorliegender Arbeit fast ausschlieBlich Eisen- 
hamatoxylin- (HemEnHaIN-Sex1), Methylenblau- (verschieden gepuffert) und 
Azanfarbungen (HEIDENHAIN) zur Auswertung. Entsprechend der groBen Zahl 
von Fixationen standen zur Verfiigung: 45 Farbungen mit entsprechenden Abwand- 
lungen und Silbermethoden in Anlehnung an Bretscuowsky, Gém6r1, Det Rro- 
Horteca, VOLTERRA zur Untersuchung einzelner Organsysteme von Lineus ruber 
O. F. MULiErR. 

Die Photos wurden mit dem Panphot der Firma Leitz, Wetzlar, und Leitz-Apo- 
chromaten hergestellt... 

Allgemeines. 

Die intraepithelialen Driisenzellen der Epidermis von Lineus ruber 
O. F. M. sezernieren im Laufe des ganzen Lebens Hautschutzsekrete, wie 
sie in ahnlicher Weise bei vielen T'urbellarien, Anneliden und auch 
anderen Wurmgruppen produziert werden. Die versenkten Driisenzellen 
der Paketdriisenzone und der sogenannten ,,Kopfdriisen“ liefern dagegen 
Sekrete fiir speziellere Aufgaben. Im normalen Lebensablauf dienen diese 
vorwiegend als Verfestigungsmaterial fiir die Erdréhrenwinde, zum 
Anlegen der Kriechspuren und zur Anfertigung der Kokons. Ferner 
werden sie als Gleitstoffe und unter bestimmten Voraussetzungen als in 
groBerer Menge abgegebene Schutzsubstanzen verwendet. Fir die 
Vielfalt dieser Aufgaben stehen im normalen Lebensablauf zwei unter- 
schiedliche Sekretarten zur Verfiigung, die in zwei deutlich voneinander 
unterscheidbaren Driisenzelltypen gebildet und gestapelt werden: Ein Ver- 
quellungs- und Gleitsekret (mukoide ,,Sago“-Granula der ,,Sago‘‘-Zellen) 
und ein Bausekret (serése ,,Hamatoxylin“‘- Granula der ,, Hamatoxylin*- 
Zellen). Ihre Sekretion erfolgt jedoch mehr oder weniger gleichzeitig. 

Nur wahrend der Laichzeit und dann auch nur bei den Weibchen in 
der Gonadenregion (also abgesehen vom Kopfbereich in der ganzen 
Lange des Tieres) wird die Paketdriisenzone auferordentlich verstirkt. 
In den ehemaligen Himatoxylinzellen wird dann ein Sondersekret ge- 
formt und gespeichert, welches wihrend des Laichaktes fiir die Bildung 
der Laichschniire vollig aufgebraucht wird. 

Nach dem Laichakt werden diese ,,Haimatoxylin“-Laichschnursekret- 
zellen infolge volliger Erschépfung abgebaut, und die Paketdriisenzone 
regeneriert sich entsprechend dem physiologischen Zustand und den allge- 
meinen Lebensbedingungen des Tieres, sofern dieses nicht zugrunde geht. 

Wegen dieses Wechsels ergeben sich sehr verschiedene Bilder von der 
Paketdriisenzone, was deshalb auch in der Gliederung der vorliegenden 


Arbeit seinen Ausdruck findet. 


1. Die Paketdriisenzone der Jungtiere, der geschlechtsreifen Mdnnchen 
und der Weibchen (auBerhalb der Fortpflanzungsperiode ). 
Die Paketdriisenzone liegt unter den Epidermisbasalschichten. Sie 
umschlieBt den Muskelschlauch in unterschiedlichem Ausma8. Im 
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Vorderkérper sind ihre Zellelemente eng aneinander gepackt und je nach 
Alter und Kontraktionszustand ein- bis ungeordnet vielstufig. Zu den 
Kérperseiten hin lockert sich bei den Weibchen dieser dorsal recht dichte 
Mantel auf und laBt zwischen den Zellgruppen den verschiedenen Muskel- 


Abb, 2. Vorderkérper, Weibchen, Nierenregion, quer: Verteilung des Paketdrtisenmantels. 
R Risselanschnitt, N Nieren, V Vorderarm. Ma xiMow, Himatoxylin- HEIDENHAIN-SEERT, 4/1. 


zugen wesentlich mehr Raum. Ventral verstirkt sich die Driisenmasse 
wieder, ohne jedoch die enge Zusammenlagerung wie dorsal zu erreichen 
(Abb. 2). Schon nach dem ersten Ko6rpersechstel nimmt die Paket- 
driisenschicht stetig ab, so daB im Schwanzstiick auch dorsal nur noch 
Kinzelzellen, regellos voneinander entfernt, angetroffen werden. Hier 
erscheint die Zone allerdings nicht mehr als eine eigene Schicht, sondern 
es sind lediglich die Driisenzellen in ein sehr lockeres Gefiige von Mus- 
kulatur, Bindesubstanzen und Kérperflissigkeit eingesenkt. 
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Die individuelle Ausprigung der Paketdriisenzone ist im iibrigen 
bei beiden Geschlechtern — auBerhalb der Laichperiode — grofen 
Schwankungen unterworfen. 

Querschnitte der viel kleineren geschlechtsreifen Ménnchen (oft nur 
‘100 des Gesamtvolumens der Weibchen) zeigen dorsal, lateral und 
ventral eine wesentlich gleichmaBigere Anordnung der Paketdriisenzone. 


Abb. 3. Vorderkérper, Mannchen, Nierenregion, quer: Verteilung des Paketdrtisenmantels. 
SCHAFFER, Himatoxylin-HEIDENHAIN-SERT, 4 “. 


AuBer ihrer meist geringeren Breite sind im tbrigen keine grundsiatz- 
lichen Verschiedenheiten festgestellt worden (Abb. 3). 

Die soeben réiumlich gekennzeichnete Paketdriisenzone von Lineus 
ruber O.F.M. ist, entwicklungsgeschichtlich betrachtet, als ein Mantel 
von verschieden tief versenkten Driisenzellk6rpern des Ektoepithels auf- 
zufassen (Abb. 4b). Die unterschiedlich langen Ausfiihrginge lehnen 
sich haufig an die Radiarmuskelztige an, miinden dann aber zwischen 
den Wimper-, Driisen- und Sinnesepithelzellen in ziemlich gleichmaBiger 
Verteilung einzeln an der freien Oberflache (vgl. Laichschnurzellausfiihr- 
ginge Abb. 13b). Dieses Bild ungleich tief versenkter Kinzelepitheldriisen- 
zellen bietet die Zone sehr iibersichtlich in der Jugend (NusBaum und 
Oxner 1913, Fig. 72) und bei alteren Tieren bisweilen in der Mittel- 
und meist in der Hinterregion des Korpers besonders im expandierten 
Zustand. Zu letzterem ist eine lange Betéubung, unter Umstanden 
passive Dehnung mit anschlieBender Gefrierschnittfixation erforderlich. 
Bei den sonst iiblichen Methoden bedingt die ttbermaBige Kontraktion 
aller Muskelanteile wahrend des Vordringens der Fixierer eine erhebliche 
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Verkiirzung und zugleich eine zylindrische Abrundung der im Leben 
abgeflachten Tiere. Dadurch wird die Paketdriisenzone gegentiber dem 
normalen Zustand oft auf ein Drittel oder noch weniger an Ausbreitungs- 
flache eingeengt, und ihre Zellkérper schieben sich zwangslaufig sehr un- 
geordnet iibereinander. Der unterschiedliche Reifezustand der Sekrete 
in den einzelnen Zellen hat im weiteren ungleichmaBige Quellungen, Aus- 
lésungen und Schrumpfungen wiahrend der Fixation und Nachbehand- 
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Abb. 4a u. b. a Kopf, Mannchen, medianer Langsschnitt: Mantel junger Paketdriisenzellen, 
Kaformacetsublimat, Hamatoxylin- DELAFIELD-EHosin 8 «. b Mittelkérper, junges Mannchen, 
quer: gestrecktes Tier. Bild versenkter Einzeldrtisenzellen, REGAUD, Hamatoxylin- 
DELAFIELD-Erythrosin, 8 4. 


lung zur Folge, weswegen das Durcheinander noch uniibersichtlicher 
wird. Die Zellen erscheinen schlieBlich sehr verpreBt in ihren Konturen. 
Gegeniiber einer echten Mehrstufigkeit fallt aber sofort das Vorkommen 
jiingerer Entwicklungsstadien an der epithelfernen Innenregion der Zone 
auf und damit das Fehlen einer klaren Stufung hinsichtlich der Sekret- 
produktion und -reifung (Abb. 11a). 

Selbstverstiindlich liegen die jiingsten Paketdriisenzellen zunichst 
noch naéher am Ort ihrer Bildung. Doch schon sehr bald nach dem 
Durchtritt durch die Basalschichten der Epidermis versinken ihre Zell- 
kérper in recht unterschiedlichem Ausmaf. Diese jugendlichen Zellen 
haben anfanglich noch relativ kleine Kerne und lassen eine Zuordnung 
zum Sago- bzw. Hamatoxylinzelltyp nicht zu. Sie sind meist in gréBeren 
Ansammlungen in der Kopfspitze zu beobachten (Abb. 4a). Weder in 
diesem Stadium noch spater gelingt es, in ihnen Mitochondrien oder 
entsprechende Strukturen zur Darstellung zu bringen. 


Es wurden hierfiir 3 Minnchen und 6 Weibchen nach verschiedenen Methoden 
vorbehandelt. Zur Kontrolle wurden Stiicke von Anurenlarven und Nagerembr yonen 
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mitgefiihrt, bei denen die Mitochondriendarstellung die tiblichen Bilder ergab. Eine 
Uberdehnung der Farbezeiten an den Schnitten, die von allen wichtigen Kérper- 
regionen angefertigt wurden, verainderte das negative Resultat bei Lineus ruber 
nicht. Jungtiere bis zu 4cm Lange konnten nicht untersucht werden. 

Das Wachstum der Paketdriisenzellen fiihrt alsbald zu einer enormen 
VergroBerung des Kern- und Zytoplasmavolumens. Da aber nach allen 
Fixierungen trotz der bemerkenswerten ZellvergréBerung stets nur recht 
geringe EiweiBausfallungen im Schnittbild konstatiert werden konnten, 
so darf angenommen werden, da diese Volumenzunahme zunachst mehr 
topische Bedeutung hat (Einpassen in den verfiigbaren Raum) und sie 
keimesfalls eine Anreicherung mit Sekretausgangsmaterialien darstellt. 

Diese Vermutung basiert auf sehr sorgfaltigen, sich tiber 4 Monate hin er- 
streckenden mikroskopischen Untersuchungen von 30 der oben aufgefiihrten 
Fixationen zur Ermittlung der Fixierungsdquivalentbilder. Es wurden hierzu von 
Lineus ruber mehrere Vergleichsserien, jeweils aus einer bestimmten Kérperregion, 
hergestellt und in einem Farbegang gemeinsam gefarbt. Bei optimalen Auflésungs- 
bedingungen wurde dann versucht, ein Bild von der Kinwirkung jeder dieser Fixa- 
tionen auf die Einzelelemente und die Intimstruktur des Lineiden-Korpers zu ge- 
-winnen. Durch dauerndes Vergleichen wurde angestrebt, fehlerhafte Resultate zu 
vermeiden. Die Ergebnisse wurden standig protokolliert. 

Die anschlieBende Auswertung der Verschiedenheiten der jeweiligen Fixierungs- 
- aquivalente ergab besonders Hinweise auf die stoffliche Beschaffenheit und die 
natiirliche Lagerung. Sie bewahrte oft vor irrigen Vorstellungen, die eine einseitige 
Methodik immer zur Folge haben muB, wenn das Material nicht lebend untersucht 
werden kann. 

Entgegen dem verbreiteten Irrtum, der jeder Tiergruppe ein ,,Spezialfixierungs- 
gemisch“ zuschreiben méchte, wurde eindeutig festgestellt, daB sich keinerlei grund- 
sdtzliche Unterschiede tir das mikrotechnische Vorgehen beim Menschen und Lineus 
ergaben. Schon die Einsicht in chemische Vorginge la8t verstehen, daB z. B. die 
Fixationen nur materialspezifisch arbeiten kénnen, d.h. es ist ganz gleichgiiltig, 
wo im Tierreich diese betreffende Substanz vorkommt. Hinzukommende Milieu- 
faktoren sind von viel untergeordneterer Bedeutung. — Lediglich der héhere 
H,O-Gehalt bei Wassertieren bedingt starkere Schrumpfungen. Gruppen mit z. B. 
besonders hohem Jodgehalt oder ahnlichem nehmen in gewisser Hinsicht eine 
Sonderstellung ein. 

Die ernahrungsphysiologischen Grundlagen der ausgedehnten Paket- 


driisenzone erwecken ein besonderes Interesse. Denn die Nemertinen 
haben zwar ein geschlossenes BlutgefaéBsystem, aber noch kein ent- 
sprechendes Kapillarnetz.. Auch die unbedeutenden, lakunenartigen 
GefaiBverzweigungen im Vorderkorper von Lineus haben keinen direkten 
Bezug zur Paketdriisenzone. Das sehr einfache Blutgefaifsystem mit 
seinen auBerordentlich aktiven Wandzellen vermag somit nur im groBen 
die stoffwechselphysiologischen Unterschiede des relativ sehr langen 
Gesamtkorpers auszugleichen. 

Schon Prenant (1922) hat sich eingehend mit dem Netzwerk der 
Mesenchymzellen befaBt, das den ganzen Korper der Parenchymier durch- 
webt. Dieses unscheinbare System durchflicht auch die Paketdriisen- 
zone von Lineus ruber und ist dort auf ungefarbten Schnitten am besten 


Z. f. Morphologie, Bd. 41. } 14 
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zu verfolgen. Denn die zarten Zellen zeigen meist einen wechselnden 
Gehalt an Abbaupigmenten. Ihr Name ,,Pigmentzellen“ sollte wohl aut 
eine Bedeutung als Chromatophoren hinweisen und trennt sie leider ab 
von den mehr zentral gelegenen ,, Mesenchymzellen “‘, die seltener Pigmente 
enthalten. Eine Aufteilung in dieser Richtung erscheint jedoch wenig 
sinnvoll. Denn das retikulaire Mesenchymsystem ist eine locker gefigte, 
aber funktionell sehr wichtige Einheit. Hinsichtlich des Stofftransportes — 
entspricht es dem Kapillarsystem hoherer Metazoen und erklart die 
erstaunlich rasche Sekretregeneration. Sogar eine Stapelung von Sekret- 
ausgangsmaterialien in der Zone ist tberflissig?. 


Statische Bedingungen (s. S. 201) zwingen zur Einsparung von Raum 
und postulieren ebenfalls ein leistungsfahiges Zubringersystem. Als 
solches treten normalerweise die zarten Mesenchymzellen nicht in Er- 
scheinung. Um so iiberraschter ist der Untersucher, dem es gelingt, 
Tiere in einer solchen ,,Transportphase“ zu fixieren. Die Mesenchym- 
zellen sind dann derartig iiberladen, daB sie die Gré8e kleinerer Paket- 
driisenzellen erreichen kénnen. Das Transportgut besteht aus Eiweifen, 
fettartigen Substanzen und in sehr beschranktem Umfang aus Kohlen- 
hydraten. Letztere sind nur schwer erfaBbar. Ein einwandfreier Gly- 
kogennachweis ware z. B. fiir die Sagozellen hinsichtlich einer Verwen- 
dung als Sekretausgangsmaterial besonders interessant. Er gliickt aber 
leider wegen der Feinheit des Objektes, der viel zu zarten Zellgrenzen und 
der sehr geringen Protoplasmaanteile nur an wenigen dafiir besonders 
giinstigen Stellen, wie z. B. in Mesenchymzellverballungen. 

Fir die Glykogendarstellung kamen von den 83 Tieren 16 groBteils physio- 
logisch unterschiedliche Exemplare in Betracht. Trotz der uneinheitlichen Vor- 
behandlung zeigten sich bei allen Individuen sehr gleichartig nur auffallig geringe 
Glykogenandeutungen vorwiegend im Darm, der Muskulatur und den Wimper- 
epithelzellen. Auch die Sagozellen ergaben eine schwach positive Anfdirbung. Die 
Hamatoxylin- und die Ektoepitheldriisenzellen blieben dagegen stets véllig un- 
tingiert. Die Laichschnurpaketdriisenzellen fdrbten sich ebenfalls ein wenig an. 

Bei dem allgemein recht diirftigen Ergebnis sticht besonders nach der Bauer- 
Reaktion auffallig das Entoplasma der im Darm schmarotzenden Gregarinen ab. 
Diese sind auf den Schnitten nach den verschiedensten Glykogenfixationen von 
einem tiefroten Granulat erfiillt. — Es wird daher angenommen, daB das Glykogen 
bei Lineus ruber nur eine sehr untergeordnete Bedeutung im Stoffwechsel hat. 

Die EiweiB- und Fettsubstanzreserven werden nicht in feinverteiltem 
Zustand oder gelést stindig zum Verbrauchsort weitergeleitet, sondern 
in kondensierter Granulaform mehr stofweise, binnenzellig transportiert 


‘Zu der in diesem Zusammenhang unter Umstiinden auftauchenden Frage nach 
Golgi-Substanzen sei angefiigt: Die Darstellung von Golgi-Substanzen wurde an 
2 mittelgrofen Weibchen mit Nachosmierung von Champy- und Formolfixation 
versucht. Auf er ,,Lipochondrien‘‘-ahnlichen Trépfchen, die ebenfalls nach Dappis 
Sudanfarbung in Erscheinung traten, konnten in den Soma- und Keimzellen keine 
diesbeziiglichen LHinschliisse festgestellt werden. Kontrollmaterial von Nager- 
embryonen erbrachte dagegen ein positives Resultat. 


b . : 
Abb.5 au. b. Die Stoffwechselfunktion der Mesenchymzellen wahrend der Vorlaichphase eines 
Weibchens. Hetty, Hamatoxylin- HEIDENHAIN-SERKI, 3 u. a Kinbringen von Stoffwechsel- 
produkten in die Paketdrtisenzone. Die zufiihrenden Mesenchymzellen hiangen als Reti- 
kulum in den Lingssepten der Radiirmuskulatur. Von hier aus umspinnen sie mehr oder 
weniger dicht die Paketdriisenzellen. Das Kleinbild links zeigt den vergréBerten Aus- 
schnitt eingezeichnet und das Muskelseptum. b Mesenchymzellen bei der Ubernahme von 

Reserveprodukten des Darms. 6 Basalmembran, D Darmepithel. 


14* 
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(s. Abb. 5a und b). Deshalb lassen sie sich waihrend eines Transportschubes 
sehr gut zur Darstellung bringen und vom Darm her bis zum Verbrauchs- 
ort hin leicht verfolgen. Der Mitteldarm ist zugleich der einzige Reserve- 
stof{speicher des Nemertinen-Korpers. Er ist fast immer mit verschieden- 
sten Reservegranula erfiillt, die nur bei schwicheren Tieren nach der 
Laichzeit oder infolge von Hunger und bei langwierigen Regenerations- 
prozessen vermiBt werden (Abb. 6a und b). Diese relative Anreicherung 
der indifferenten Mitteldarmzellen mit Reservesubstanzen (gegenitiber den 
reservestofffreien Driisenzellen des Mitteldarmes) ergibt ein sehr plasti- 
sches Bild des ernaihrungsphysiologischen Zustandes der untersuchten 
Lineiden. 

Kine vermehrte Stapelung von Reservesubstanzen fiihrt zunachst 
zu einer VergroBerung der Mitteldarmzellen, im weiteren zu sekundaren 
Auffialtelungen der inneren Darmoberfliche und schlieBlich zu einer 
allgemeinen Vergr68erung des Darmvolumens, Der Querschnitt eines 
solchen Tieres besteht dann vorwiegend aus Darmspeicherzellen (Abb. 6a). 
Dieses enorme Depot dient ganz allzemein dem gesamten Kérperhaushalt 
als Vorrat. Es ist zugleich ein praktisch unerschépfliches Reservoir 
zur schnellen Nachproduktion von Paketdriisensekreten, die zeitweise 
in erstaunlichen Mengen ausgeschiittet werden. Das auBerordentliche 
Speichervermégen des Mitteldarmes findet auch zur negativen Seite 
Ausdruck in der, nach einigen Monaten des Hungerns, vor allen iibrigen 
Systemen einsetzenden und zugleich sehr weitgehenden degenerativen 
Einschmelzung seines Epithels zugunsten des Gesamtorganismus (Nus- 
BAUM und OxNnER 1912). 

Die auffalligen, bei den Nemertinen besonders groBen Reserveeiweib- 
kugeln, die sich schon mit den meisten iiblichen Fixationen und Kern- 
farbstoffen ,,regressiv‘ leicht darstellen lassen, ergeben mikrochemisch 
eine positive Ninhydrin- und ferner eine positive Xanthoproteinreaktion, 
womit ihre Zusammensetzung aus vorwiegend niederen Eiwei®kérpern 
erhellt wird. Diese hautig aus Teilstiicken zusammengesetzten, durch- 
schnittlich 4—20 uw grofen Kugeln liegen zumeist im Mittelstiick der oft 
sehr langen Mitteldarmzellen, deren Basalteile dagegen mehr der Fett- 
speicherung vorbehalten sind. Letzteres lieB sich sowohl mit unterschied- 
lich vorfixierten Osmierungen als auch mit Sudan-III-Fettfarbungen 
bestatigen. Der Nachweis von Fetten und fettihnlichen Stoffen wurde 
in tibereinstimmender Weise von 26 Tieren erbracht. Die Menge der 
Fetttréptchen (Fette und fettartige Substanzen) wechselt jedoch mit der 
Qualitét und Quantitét der zugefiihrten Nahrung entsprechend dem 
Korpereigenbedarf. Sie nimmt nur selten mehr als ein Zehntel des Vo- 
lumens der Eiweifkérper an Raum ein. Die Ablagerung erfolgt normaler- 
weise in verhiltnismaBig gleichgroBen Vakuolen von etwa 1,5—3 wu 
Durchmesser (maximal nicht iiber 10 uw. Diese groBen Fetttropfen sind 
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b 
Abb. 6a u.b. aWeibchen der Nachlaichphase mit beginnender Darmspeicherung. K6rpermitte, 
quer: Speicherprodukte des Darmes stark herausgefarbt. CARN Y-UNNA-MARTINOTTI, 7 /. 
b Laichreifes Weibchen. K6rpermitte, quer: Hier und dicker Paketdrtisenmantel mit 
reifem Laichschnursekret. Darm reduziert. RoMrIs, Himatoxylin-HEIDENHAIN-SEKI, 3 pu. 


fast immer von einem Eiwei®Bmantel umhillt). Glykogen lieB sich eben- 
falls (s. S. 196) mit Lanauans’ Jod- und Bavers Polysaccharidreaktion 
nachweisen. Eine Mengenangabe und Lokalisation dieses, im Leben 
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diffus verteilten, Stoffes ist wegen der bekannten ,,Glykogenflucht™ in 
den dafiir besonders ungiinstigen, wenig viskésen Nemertinen-Darmzellen 
ganz aussichtslos. Schon allein wegen ihres hohen Wassergehalts miissen 
auch die neuesten Kaltetrocknungsverfahren — deren Wert ohnehin 
noch umstritten ist — hier sicher versagen. 

Die dem Darmlumen zugewandten Zellabschnitte sind fiir vorliegende 
Betrachtung bedeutungslos. Der Vollstaéndigkeit halber sei deshalb hier 
nur angefiihrt, daB ihnen vor allem die Verdauung der meist noch nicht 
ganz aufgeschlossenen Nahrungspartikel obliegt. So ergeben z. B. Fiit- 
terungen mit RuB-Hithnereidotter (Pipetten-Mundinjektion nach Ure- 
thannarkose) neben der Feststellung der Phagozytose gréberer Partikel 
vor allem die zentripetale Lokalisation der ruBgeschwarzten Kidotter- 
nahrungsvakuolen in den Mitteldarmzellen. Die auch unter normalen 
Bedingungen festgestellte Aufnahme gréBerer Kérper durch die Darm- 
zellen hat aber fiir vorliegende Arbeit besondere Bedeutung (s. 8. 218). 
Denn es kommt diese Befaihigung nicht nur den dem Darmlumen zuge- 
wandten Zellbegrenzungen zu, sondern auch den basalen Partien. Hier- 
durch wird ein direkter und damit sehr rascher Ubertritt von gréBeren 
Reserveeiwei8k6rpern und Fettvakuolen aus der Darmzelle in die weiter- 
leitenden und verteilenden Mesenchymzellen erméglicht (Abb. 5b). Nach 
der Ubernahme werden die gréReren EiweiBpartikel von den Mesenchym- 
zellen in mehrere Teilkugeln zerlegt und dabei sicherlich auch stofflich 
umgeformt und homogenisiert. (Dies zeigt sich vor allem in einem etwas 
veranderten Farbeverhalten bei den mikrochemischen EiweiBnachweisen. 
Sie sind dann so in dem diinnen Retikulum leichter transportabel.) In 
entgegengesetzter Richtung werden aber noch weit gréfere Pigment- 
(= Mesenchym-) und Paketdriisenzellreste, besonders im Anschlu8 an 
die Laichzeit, in groBtem Umfang basal phagozytiert. In den zentri- 
petalen Darmzellabschnitten vollzieht sich dann die Aufschliisselung der 
noch verwertbaren Anteile, wihrend die unbrauchbaren Reste nach der 
Zellpassage ins Darmlumen itiberfiihrt werden (Abb. 15). (Vgl. NusBaum 
und Oxners Feststellungen an Hungertieren, 1912.) 

Damit sind die bisher ermittelten stoffwechselphysiologischen Voraus- 
setzungen fiir die Tatigkeit der Paketdriisenzone kurz umrissen. Leider 
kann noch nicht die Bedeutung der sicherlich sehr wichtigen Gewebs- 
fliissigkeit und der Grundsubstanz analysiert werden. Infolge ihrer 
Labilitat entzieht sich den hier angewandten histologischen Methoden 
zunichst noch die Erfassung zeitlich und értlich bedingter physiko- 
chemischer Verschiedenheiten (vgl. S. 189 unten). 

Die Paketdriisenzone selbst stellt nun neben ihrer Funktion der 
Sekretbildung und Sekretspeicherung im Zustand der Kontraktion 
(Schutzreaktion), besonders im stirker gefaihrdeten Vorderkérper, einen 
deutlich abgesetzten Schutzmantel dar (Abb. 7a und b). Diese regional 
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Abb. 7au.b. Vorderdarmregion, Mainnchen, medianer Langsschnitt a dorsal, b ventral: Die 
Paketdriisenzone im kontrahierten Zustand als Schutzmantel. Beachtenswert ist hier die 
yorwiegend distale Lage der Himatoxylinzellen, die nicht immer beobachtet wird. e Epi- 
dermis, d dorsaler Paketdriisenmantel, h Hautmuskelschlauch, N Nierenanschnitte, v.D. 
Vorderdarm, v ventraler Paketdritsenmantel. MaxmMow, Himatoxylin-HEIDENHAIN, 3 mw. 


unterschiedliche, druckelastische Polsterung zwischen Korperdecke und 
Muskelschlauch hat aber, abgesehen von den Einschrankungen in der 
Beweglichkeit, eine betrachtliche Instabilitat in anatomischer Hinsicht 
zur Folge, die durch verschiedene Besonderheiten abgesichert wird: 
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1. Durch die sogenannten Epidermisbasalschichten. Diese umschlieBen fest als 
relativ dicker Hiillmantel von konzentrisch-lamelligem Bau den ganzen Korper unter- 
halb der Epidermis und somit zunachst die Paketdriisenzone. Sie bestehen aus 
vielen Lagen einer viskésen Bindegewebsgrundsubstanz, die durch eine fliissigere 
Masse verklebt sind. Aus ihrem Feinbau la8t sich eine groBe Elastizitat ableiten, 
die zugleich ausreichend Festigkeit gewahrt. Dies bestatigen auch Untersuchungen 
an lebenden Tieren. Die Epidermisbasalschichten sind jedoch nur in geringem 
AusmaB formgebend. Der auBere Habitus der Nemertinen wird vor allem durch die 
verschiedenen Muskelsysteme garantiert. Er unterliegt deshalb — innerhalb der 
méglichen Grenzen — auch dauernder Veranderung. Infolge der Dicke dieser 
Lamellenschichten ist Biincers Bezeichnung ,,Basalmembran‘ ungerechtfertigt. 


Abb. 8. Peripheres Muskelgeflecht, vordere Mitteldarmregion. Formol, Hiamatoxylin- 
HEIDENHAIN, 5 pu. 


Interessanterweise wechselt ihre Breite im Korper auch zugleich mit der verschieden 
starken Ausprigung der Paketdriisenzone. Das zeigen besonders klar ScHAFFER- 
fixierte Schnitte, die auch die Driisen selbst vorteilhaft zur Darstellung bringen. 
Die Driisenausftihrgiinge perforieren fast immer einzeln die Basalschichten. 

2. Dicht unter diesen Basalschichten zwischen den Driisenzellhalsen liegt ein 
Muskelgeflecht, welches in hohem AusmaB neben den Radiarmuskeln (vgl. 3.) alle 
Formveranderungen ausgleicht, die die Kérpermuskulatur in dieser sonst wenig 
ergenbeweglichen Region hervorruft (Abb. 7 und 8). Seine topographische Anniahe- 
rung an die nur passiv veranderlichen Basalschichten ist aus mechanischen Griinden 
leicht verstindlich. In seinem Aufbau erweist es sich auf Tangentialschnitten als 
ein lockeres Gitter von Ring-, gekreuzten Diagonal- und Langsfaserziigen (entgegen 
BoraeEr 1897—1907, 8. 59). Es vermag infolge seiner Anordnung simtliche Kérper- 
verformungen in jeder Richtung mit geringem Energieaufwand auszugleichen und 
bildet als Ganzes eine weitere auBerst elastische Umhiillung der Paketdriisenzone. 
Proximal geht es in die auBere Langsmuskulatur tiber. 

Die entwicklungsgeschichtliche Ableitung dieses funktionell so sinnvollen 
Muskelgeflechtes war bisher nicht méglich. 

Seine weitere recht wesentliche Aufgabe besteht in der mechanischen Auslésung 
des Sekretionsvorganges bei Unterstiitzung durch die Radiarmuskulatur. Es um- 
greift die Paketdriisenzone als Ganzes und bewirkt (wie die Korbzellen der Verte- 
braten an kleineren Driiseneinheiten), unterstiitzt von den Radiaérmuskeln, da8 
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die Sekretausschiittung nur in gréBeren Bereichen bzw. von der ganzen Korper- 
oberflache zugleich erméglicht werden kann. 

3. Sicherung durch radidr verlaufende Muskelanteile, deren feine Ausstrahlungen 
sich zwischenzellig im auBeren Drittel der Epidermis verankern. Hier schlieBen 
_ die Wimperzellkérper dicht aneinander an und liefern — siebplattenartig — 
gemeinsam die K6rperbedeckung. Den Sinneszellen und Driisenausfiihrgangen 
belassen sie nur sehr wenig freien Raum. In den basalen zwei Dritteln der Epidermis 
_ geht infolge der sehr groBen und stets wechselnd gefiillten Epitheldriisenzellkérper, 
beachtlicher Interzellularliicken und der auBerst zarten Wimperzellstielchen der 
feste Zusammenhalt weitgehend verloren. In ihrem Verlauf heftet daher diese 
Muskulatur die Epitheloberflache fester an die bindegewebigen Basalschichten, 
durchbricht dann dieselben, um nun die Paketdriisenzone beweglich und doch fest 
an den KG6rper ,,anzunageln**, in welchem diese Muskulatur, ihren Aufgaben ent- 
sprechend, gut verankert ist. Sie sichert zugleich, wegen ihres Verlaufes in meist 
mehr oder weniger deutlichen Langssepten die Kérperbedeckung mit der Paket- 
driisenzone vor allzu groBer Verschieblichkeit gegentiber dem Hautmuskelschlauch, 
wozu das schon unter 2. genannte Muskelgeflecht allein auBerstande ware. Abb. 5a 
zeigt ein solches System teilweise (im Flachschnitt). Hier finden die Mesenchym- 
zellen besonders guten Halt. Die Wirkungsweise dieser Muskelsepten lat sich auf 
Querschnitten leicht analysieren. Sie rufen bei der Fixation oft tiefere Liangs- 
runzeln hervor. 


Zytologisch sind — abgesehen vom weiblichen Laichschnurdrisen- 
mantel —nach Gro8e und Sekretproduktion 2 merokrine Zellgruppen 
in der Paketdriisenzone unterscheidbar: die hier so bezeichneten ,,Sago‘‘- 
und ,,Haimatoxylin‘‘-Zellen. Beiden gemeinsam sind die Ahnlichkeit 
ihrer Jugendstadien (die eine Trennung noch nicht zulaBt), die vor- 
wiegend birnenférmige Gestalt mit verschieden langem Stiel und die 
Produktion eines geformten Sekretes. Bei der mikrotechnischen Ver- 
arbeitung werden ihre einfachen Konturen milieu- und schrumpfungs- 
bedingt oft sehr abweichend eingeengt bis zu Bildern vom Aussehen eines 
sehr unregelmaBig eingedriickten Destillierkolbens (Abb. 4b, 7 und 10, 
lla—c, la—c). 

Die gréBere Form (etwa 20—25 4 im Durchmesser) produziert ein 
Schleimsekret, welches sich sowohl mit Bustschem Karmin als auch mit 
Anilinblau deutlicher tingiert, und das man deshalb als ,.mukoid* be- 
zeichnen mag. Hs farbt sich bei der Baverschen. Polysaccharidreaktion 
schwach an. Bei stirkeren Trockenvergr6éBerungen erscheint es vollig 
homogen den Zelleib zu erfiillen, jedoch die Immersionsbetrachtung, be- 
sonders von entsprechenden Gefrierschnitten’, lost die Sekretmasse als 
eine dichte Ansammlung von ziemlich gleichgroBen, kugeligen Granula 
auf, deren Durchmesser etwa 2 « betrigt. Wegen ihrer Form und ihrer 
geringen Farbbarkeit wurde deshalb hier zur kiirzeren Charakterisierung 
die Bezeichnung ,,Sago-Granulat“ gewablt. 

Wiahrend man sonst von den iibrigen Sekreten des Lineiden-Korpers 
an den freien Oberfliichen ausgetretene Sekretansammlungen mit 


1 Zum Beispiel kleinste Stiicke bei kurzer Formolfixation mit dreimal ge- 
wechselter Nachosmierung ohne dazwischengeschaltetes Wassern. 
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entsprechenden Gemischen fixieren kann, ist dies fiir das unvermischte 
Sagogranulat mit einem der eingangs angefithrten Fixierer bisher nicht 
gelungen. Zudem perlt es wegen seines Quellungsvermégens (die Gra- 
nula selbst sind dabei zu Riesenformen aufgedunsen) wahrend der Fixa- 
tion und Nachbehandlung dauernd aus den weit aufgetriebenen Aus- 
fiihrgingen (Abb. 1c) heraus. Infolgedessen wird so die Méglichkeit zu 
quantitativen Bestimmungen von vornherein vereitelt. Dieser Hinweis 
soll im iibrigen aber weniger die Schwierigkeiten der unbiologischen Kon- 
servierung betonen, als vielmehr tiberhaupt die unantastbare Quellfiéhig- 
keit unter chemisch ungiinstigen Bedingungen aufzeigen. Abgesehen von 
einer sonst relativ gleichmaBigen Lagerung neben den Hamatoxylin- 
zellen (Naheres s. S. 208) befinden sich besonders groBe Ansammlungen 
von Sagozellen im Kopfteil von Lineus ruber (funktionell-topographisch 
den ,,Kopfdriisen“‘ anderer Nemertinen-Arten entsprechend). Sie sind 
zugleich auch tief in die Kopfmuskulatur verstreut eingebettet. Bei 
Reizversuchen kénnen diese Driisenpartien besonders groBe Sekret- 
massen hervorbringen. 

Die Art der Zellverteilung, die sehr geringe chemische BeeinfluBbar- 
keit bei héchster Verquellungsfihigkeit, kennzeichnen diesen geschmei- 
digen ,,Schleim“ als ein vorziigliches Gleit- und zugleich Schutzsekret. 
Dasselbe sondert der Wurm bei starkeren Widerstaénden im Boden — fir 
die Untersuchung im Wattebausch — vom besonders gefahrdeten Kopf- 
teil in vermehrtem Ausmaf ab. Der Hinterkérper (ohnedies wendiger 
und dann unter Umstianden auch schmaler) bedarf daher nicht mehr 
einer gleichstarken Gleitsekretproduktion. Dies zeigt sich auch in der 
standigen Verminderung der Paketdriisenzone nach dem ersten Korper- 
sechstel. 

Hingegen tiberzieht ein ziemlich gleichstarker Paketdriisenmantel den 
ganzen Korper der laichbereiten Weibchen mit einem reichlich gespei- 
cherten Spezial-, dem Laichschnursekret (s. Abb. 6b), waihrend im 
gonadenfreien Kopfteil die normale Anordnung bei etwas vergréBertem 
Umfang beibehalten bleibt. Das dort vorwiegend produzierte Gleit- 
sekret ist hier auch in dieser Lebensphase erforderlich, wahrend das vom 
anschlieBenden Koérperabschnitt sezernierte Laichschnursekret, nach an- 
finglicher Verquellung, alsbald kérpernah erstarrt. Es wird zuniichst 
auf Vorrat angereichert. Da die Weibchen nur an Festkérpern oberflach- 
lich laichen und vor der Eiablage nicht mehr auf Beutefang im Boden 
umherkriechen, so eriibrigt sich auch weitgehend das Bausekret der 
Hamatoxylinzellen. Seine Aufgabe kann auSerdem mit dem Laich- 
schnursekret teilweise kompensiert werden. 

Doch auch die aufquellenden ,,Sagomassen‘‘ kénnen auf natiirlichem 
Weg mehr oder weniger stabilisiert werden, wenn sie von dem Granulat 
der Hamatoxylinzellen durchsetzt werden. Dieses verquillt zunachst 
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ebenfalls infolge der Einwirkung des Seewassers darin und hartet an- 
schlieBend das Gemisch entsprechend dem Hamatoxylinsekretanteil. 
So kommt es beim Durchkriechen zu einer Verfestigung der Erdréhren- 
wande durch das Hamatoxylinbausekret (s. S. 209). Hier sei nur noch 
zur vollstaéndigen Kennzeichnung angefiihrt, da eine Hamatoxylin- 
Sago-Granulamischung anfinglich sehr viskés, glatt und klebrig ist. 
Infolge der Léslichkeit schwindet aber ein GroBteil der Sagosubstanzen 
unter einer langer andauernden Einwir- ; 

kung des Seewassers, und es bleibt ein 
erheblich — zunachst nur oberflachlich — 
erharteter Restbestand zuriick, wovon 
man sich nach Reizversuchen an Lineiden 
auf Glasplatten oder bei der Haltung in 
sehr sauberen flachen Glasschalen tiber- 
zeugen kann. Diese Verschiedenheit der 
Sekretmischungen lat sich recht ein- 
drucksvoll bei einem Zerreiben zwischen 
den Fingern analysieren. Damit wird die 
Bedeutung des Sagosekrets als Gleitsub- 
stanz offensichtlich. Zum anderen ver- 
hindert dasselbe infolge seiner Beschaffen- 
heit zugleich auch ein zu schnelles Erharten 
beim Aufquellen des Hamatoxylingranu- 


: : Bs Abb. 9. Sagozellenentwicklung (ab 
lats, wodurch dessen_ ,,Tiefenwirkung beginnender Sekretbildung bis zur 


Erschéopfung a—h). Kombiniertes 


bei der Ausmauerung der Erdrohrenwande otairs 


verstarkt wird. Denn es ist anzunehmen, 

da8 es, unterstiitzt vom Wimperschlag des Epithels, durch ein Verlang- 
samen der Erhartung des Bausekrets erst dessen kérperferne Verfesti- 
gung ermoglicht. 

Die Abgabe in Granulaform steigert seine schnelle Quellbarkeit er- 
heblich und macht es dann bei Seewasserzutritt zu eimer alsbald ge- 
brauchsfertigen Substanz. Seine Stapelung in wasserirmerer Granula- 
form aber erlaubt (desgleichen bei den Himatoxylingranula) vermehrte 
Speicherung im verfiigbaren Raum. Leichtes Verquellen einerseits und 
ebenso rasches Erharten andererseits kennzeichnet die 2 Sekretarten. 
Diimne, lange Ausfiihrgiinge und Verlagerung in die Tiefe entziehen die- 
selben einem naheren Kontakt mit dem Seewasser. 

Der Entwicklungsgang der Sagozellen fiihrt von dem unterschiedlich 
lang wahrenden indifferenten Jugendstadium im und dieht unter dem 
Epithel (s. S. 194, Abb.4a) zu einer Verlagerung in die Tiefe und 
anschlieBend zu einer starken Volumenzunahme der Zellen. Es 
zeigen sich nur wenig spiter die ersten Sekretanteile (Abb. 95), und 
eigentiimlicherweise ist schon nach ganz kurzer Zeit (ermittelt durch 
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Stufenzahlverfahren) der grote Teil der Zelle erfiillt von den Sekret- 
granulen. Diese schnelle Entwicklung verdeutlicht die vorziiglichen 
Stoffwechselbedingungen in der Paketdriisenzone (s. S. 196). Die jungen 
Granula haben zunichst noch einen relativ hohen Wasseranteil und 
sind farberisch schwerer erfaBbar. 

Eigentiimliche Wandlungen machen Kern und Protoplasma wahrend 
des Zellebens durch. Dies zeigen bei kontrastreicher Farbung besonders 
- gut die Fixationen nach CHampy, Maximow, Hetty, REecaup und 
Scnarrer. Anfanglich erfillt das Protoplasma, ohne stirkere Aus- 
fallungen zu liefern, den ganzen Zellraum. Bei wachsender Sekretmasse 
zieht es sich zu einem Korper zusammen, der schlieBlich in den Pra- 
paraten stark farbbar neben dem Kern zu liegen kommt. Nur winzige 
Stoffwechselkérnchen und Protoplasmaspuren verbleiben zwischen den 
Sekretgranula. Die Endphase kennzeichnet: eine sekreterfiillte Zelle, 
ein bizarrer Protoplasmarestkérper und, oft an einem Stielchen, ein 
pyknotischer Zellkern. Denn dieser hat ebenfalls nicht mehr seine groBe 
ovoide, fliissigkeitstrotzende Gestalt beibehalten konnen, sondern ist, 
synchron mit dem Protoplasma zusammenschrumpfend, zu einem tief- 
schwarz farbbaren, sehr verkleinerten Kliimpchen geworden. Trotzdem 
scheint die Zelle unter den so eingeengten Verhaltnissen ihrer lebendigsten 
Anteile laufend weiter zu produzieren. Denn es finden sich nur spirlich 
erschépfte Sagozellen, die, von Pigmentzellen durchwoben, schlieBlich 
phagozytiert und abgebaut werden. Ebenso selten beobachtet man Reste 
von ihnen in Wanderzellen oder frei in der K6rpergrundsubstanz um- 
hertreibend. Uberhaupt sind alternde Sagozellen am Ort ihrer Tatigkeit 
recht rar. Man kann daraus auf ihre besondere Zahigkeit schliefien. Den- 
noch weisen tiber 90% aller Sagozellen bei den untersuchten Tieren — 
und zur Sicherung des Befundes ebenso bei simtlichen untersuchten 
Cerebrateln (C. marg. R.) — einen mehr oder weniger stark veranderten 
Kern und jenen Protoplasmakérper neben ihm auf (Abb. 9a@—h). 

Der Einwand, hier sei das Sekret mit dem Protoplasma verwechselt 
worden und der so bezeichnete Restkérper sei nur ausgetretene Kern- 
substanz, lief} sich aber durch negative Feulgen-Reaktionen entkriaften. 

Nun liegt es allerdings sehr nahe, anzunehmen, da im Leben das 
Protoplasma und der Kern doch weit mehr Raum einnehmen. Denn 
man darf vermuten, daB das Sagogranulat seinem Bildner mit dem ein- 
tretenden Zelltod sofort das Wasser entrei&t, und sich damit nicht 
begniigend, auch aus den benachbarten Himatoxylinzellen und ebenfalls 
von tberall her Wasser aufsaugt. Dadurch werden freie Raiume ein- 
geengt und das zarte Netzwerk der Mesenchymzellen tritt durch den 
Wasserverlust noch mehr zuriick. 

Aus dieser Erwiigung heraus kommen aber auch sehr schnell zur Be- 
obachtung gelangende, unfixierte Gefrierschnitte fiir eine Lésung dieser 
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Frage stets schon zu spat, denn sie zeigen gleichfalls dieselben Erschei- 
nungen. Kine saubere Préparation intra vitam an betiubten Tieren 
gelang bisher nicht. Die auerordentliche Zartheit aller Zellbegren- 
zungen, die nur nach wenigen Fixationsgemischen etwas betonter 
zur Darstellung kommen, verhindert im Leben bei den ganz besonders 
diinnhautigen Sagozellen eine saubere Freilegung. 

So bleibt schlieBlich nur die genauere Durchsicht einer gréBeren 
Anzahl nach verschiedenen Methoden angefertigter Schnittpraparate. Aus 
ihr geht hervor, daB beson- 
ders schrumpfende Plasma- 
fixierer, wie z. B. Maximow 
und Regaud, einen héheren 
Grad der Restkoérperbil- 
dung und Kernpyknotisie- 
rung ergeben, als z. B. das 
Susagemisch (ohne NaCl) 
oder der essigsulfosalicyl- ; 
saure Alkohol nach Sanno- | 
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Luft vor einer normalen 
Fixation, wie z. B. Orth, / 
hatte die extremste Ein- ee 
engung beider Komponen- 
ten durch den Schleim zur Abb. 10. Granulavielfalt der Hamatoxylinzellen. 
Folge. Es ergaben sich sonst Schema. 
aber bei all den eingangs 
aufgezihlten Fixierern in diesem Punkt keinerlei prinzipielle Unter- 
schiede. SchlieBlich sind die Kerne erschopfter und fast entleerter Sago- 
zellen ebenfalls stark pyknotisch und zeigen den Restkérper in einer 
verzerrten Form. Bei ihnen wire jedoch eine rein postmortale Verande- 
rung nur schwer erklarbar, ganz besonders dann, wenn sie zugleich noch 
peripher und einzeln liegen. Deshalb wird angenommen, daf auch schon 
im Leben wegen der Verquellbarkeit des Sekrets das Sagozellprotoplasma 
und der Kern zwangslaufig jene Besonderheiten aufweisen, die aber nach 
der Fixation in verstirktem Mae in Erscheinung treten. Junge Zellen 
haben dagegen noch relativ normale Kerne, weil das unreife Sekret noch 
nicht die Quellfahigkeit des fertigen Produktes besitzt. Mit den bisheri- 
gen Vorstellungen vom Kern und Protoplasma lassen sich obige Beobach- 
tungen allerdings kaum in Einklang bringen. 

Die Himatoxylinzellgruppe findet sich regelmaBig verteilt zwischen 
den Sagozellen. Allgemein (abgesehen von den vorderen Dorsalpartien) 
iiberwiegt sie zahlenmaBig, ihre Gesamtmasse nimmt aber meistens auf 
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Schnitten geringeren Raum ein. Es ist jedoch anzunehmen, daf ihr 
Volumenanteil im Leben ebenfalls haufig tiberwiegt (Abb. 1c). Ihre 
Zellen liegen meist mehr peripher als die Sagozellen. Bei einzelnen Tieren 
fehlen sie auf der Riickenmitte stellenweise fast véllig und sind dagegen 
ventral stets am stirksten vertreten. Diese serdsen Zellen fallen schon 
bei mittleren VergroRerungen wegen ihrer bei regressiver Himatoxylin- 
Heidenhain-Farbung sich scharf und tiefschwarz heraushebenden reifen 
, HiweiB‘‘-Sekretkérnchen auf (Abb. 10, lla). Dieser Zelltyp wird des- 
halb hier zur Vereinfachung als ,,Hamatoxylin‘‘-Zellgruppe und ihr 
Sekret als ,,Hdmatoxylin“-Granula bezeichnet. 

Erst kurz vor Beginn der Sekretbildung sind Sago- und Hamatoxylin- 
zellen unterscheidbar. Die Himatoxylinzellen haben dann etwas kleinere 
Kerne, doch ist ihr Protoplasma ebenfalls sehr diinnfliissig und bleibt 
dieserart bis zum Zelltod. Zu einer auffalligen Protoplasmasonderung 
kommt es dabei nicht, und starkere Kernveranderungen kénnen ebenfalls 
nicht festgestellt werden. Zu Anfang der Sekretbildung finden sich im 
Zellkérper zunachst einzelne Prosekretkérnchen, die sich schwer farben 
lassen. Diese nehmen dann an Menge auferordentlich zu, reifen, erfiillen 
_ spater die Zellen und reihen sich meist in dichter Folge perlschnurartig 
in den Ausfiihrgingen. Diese sind wie bei den Sagozellen auBerordentlich 
dimnhautig und lassen sich ebenfalls nur auf 1—2 u-Schnitten mit sehr 
krasser progressiver Farbung eben zur Darstellung bringen. Hierfiir 
empfiehlt sich besonders ein der Fixierung angepaftes, gepuffertes 
Methylenblau, das die sekretgefiillten Giange sehr elektiv darstellt. 

Es bleibt im weiteren die Zellgr6Be etwas hinter der der Sagozellen 
zuriick. 

Vielfalt und Individualitaét werden aber am starksten offenbar bei 
der Betrachtung der Sekrete: Die Mannigfaltigkeit dieser EiweiBgranula 
1aBt erstaunen. Noch mehr die weitere Feststellung, da jede Einzelzelle 
nur eine ganz bestimmte Form fast prazisionsartig prigt. Das Vorkommen 
mehrerer solcher Granulatypen laBt rundliche, ellipsoide, tropfige, 
stabchenformige, kurz- und langspindelige! und andere, ,,irregulare*‘ For- 
men zu unterscheiden. Doch verwischen Zwischenformen und besonders 
das Vorkommen verschiedener GréBenklassen (von ,,eben sichtbaren‘‘ 
Kérnchen bis zu den etwa 10 yw langen Spindeln) bei all den festgestellten 
Formtypen eine klare Aufteilung schnell. Auch topographische Anhalts- 
punkte lassen sich nicht finden. Abgesehen von einer relativen Ver- 
groBerung der Sekretgranula, die sich bei vielen Tieren im Mittelkérper 
nachweisen lat, ist keine Besonderheit zu ermitteln, vor allem keine 


* Die Langspindeln werden allerdings in den Zellen selten in ihrer vollen Lange 
angetroffen. Sie entstehen oft aus den grofen Kurzspindeln in den Ausfiihrgingen, 


wo sie besonders beim Durchtritt durch die Grundschichten dieserart geformt 
werden. 
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Beziehung zum Ort der Produktion in Hinsicht auf die GréBe und die 
Form der Sekrete. Der Gedanke, es kénne sich um verschiedene Form- 
reihen handeln und jede Zelle durchliefe allmihlich verschiedene Sekret- 
groéBenklassen eines Formtyps, wird durch das Vorhandensein unreifer 
_Sekrete in den vielen Zellen ausgeschlossen. Die unreifen Sekrete ver- 
quellen in verschiedenen Fixationen meist zu einem gewissermaBen 
groBschaumigen Zellinhalt, in dessen Zwischenraumen schon ausgereiftere 
Granula suspendiert sein kénnen. SchlieBlich enthalten die erschépften, 
sich abkugelnden Zellkérper vor ihrer Homogenisierung Reste der 
gleichen Sekretmannigfaltigkeit. Ein Vergleich verschiedener Individuen 
14Bt aber den Mikroskopiker verzweifeln. Bei einem Tier mit auBer- 
ordentlicher Sekretvielfalt aufmerksam geworden, findet er nun bei 
vielen anderen Exemplaren eine nur sehr geringe Unterschiedlichkeit, 
z. B. fast nur den Kurzspindeltyp in einer ziemlich gleichbleibenden 
mittleren Gr6Be neben wenigen staébchenproduzierenden Zellen. 

Kin Reizversuch an einem lebenden Tiere und die anschlieSende 
Untersuchung der frischen Sekrete tiberzeugen von der gleichzeitigen 
Sekretion der verschiedenen Haimatoxylingranulatypen. Nach Zu- 
setzen von Seewasser bestatigt sich ein gleiches Quellungsverhalten und 
die Bildung eines festeren Gefiiges aus all diesen verschiedenen Granula. 

Auch den vielen oben genannten Fixierern gegeniiber. zeigte sich die 
Mannigfaltigkeit der Sekrete in chemischer Hinsicht jeweils prinzipiell 
gleichartig (s. 8.210). Es verbleibt daher lediglich die Feststellung: 

Ein geformtes EiweiBsekret, das Hamatoxylingranulum, kann von 
Lineus ruber O. F. MULLER individuell in groBer Mannigfaltigkeit, von 

‘den Einzelzellen jedoch nur mehr oder weniger genormt, hervorgebracht 
werden (Abb. 10). 

Diese zytologischen Befunde weisen auf eine physiologische Bedeutung hin. 
Diese 1aB8t sich durch folgende Erwagungen stiitzen: 

1. Unterschiedlichkeit im Zeitpunkt der Anwendbarkeit (vorziiglich bei dem 
Anlegen der Kriechspuren, der Absonderung von Kokons und bei Wundverschliis- 
sen): Sehr feinkérniges Sekret vermag schneller zu verquellen und zu erharten als 
ein grobk6rniges. 

2. Unterschiedlichkeit beziiglich der ,,Tiefenwirkung* (beim Ausbau der Erd- 
rodhren in differentem Material): Winzige Sekretpartikel vermogen — besonders 

’ wenn sie durch das Sagosekret an allzu schneller Quellung und Aushartung ge- 
hindert werden — auch im feinsten Schlick eine gréBere Tiefenwirkung beim 
Rohrenbau zu entfalten als grobe Sekrete, die zwangsliufig an der Oberflache 
niedergeschlagen werden und dann nur eine ,,Tapeten“‘wirkung ausiiben kénnen. 

3. Unterschiedlichkeit der benétigten BindesubstanzkorngréBen (bei ungleichem 
Substrat): Grobe Sekrete sind wegen ungleich gréBerer Substanzmengen besserer 
Mortel beim Bau im Sand, den allzu feines Sekret nur als diinner Hauch tiberzichen 
wiirde. (Unabhangig davon hat naturgemaB die Menge des abgegebenen Sekrets 
gréBte Bedeutung.) 

4, Unterschiedlichkeit der Form hinsichtlich des Verwendungszweckes: Die 
meist gréBeren Spindelsekrete eignen sich besonders gut zur Verkittung mehrerer 
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Partikel, verquollenen, ausgeharteten Klebestreifen gleich. Rundsekrete sind eine 
mehr raumausfiillende Mortelmasse. 


Nun bewegen sich — linear gemessen — diese Verschiedenheiten 
meist nicht wesentlich iiber eine Dezimale hinaus, und samtliche Sekret- 
formen werden ebenfalls bei dem anatomisch einfachen Bau der Lineiden 
stets gleichzeitig sezerniert. Auch zeigt die Beschrankung einzelner In- 
dividuen auf vorwiegend gleichférmige, mittelgroBe Sekretgranula deut- 
lich genug, daB den oben genannten Faktoren nicht allzu groBe Be- 
deutung zugebilligt werden darf. 


Dennoch bleibt die Formenfiille erstaunlich und zwingt noch zu einem kurzen 
mikrotechnischen Diskurs. Es mu8 namlich darauf hingewiesen werden, daf die 
Hamatoxylingranulazellen besonders bei Mehrfachfarbungen bisweilen unterschied- 
lich dargestellt werden. So farben sich im Azanbild z. B. bei Azokarmin sémtliche 
reifen, groBen Granula deutlich rot, bei starkerer Anilinnachdifferenzierung da- 
gegen die kleineren und die schmaleren Formen leuchtend mit Orange. Der 
Anteil an orangegefarbten Granula ]4Bt sich also entsprechend der Vorbehandlung 
mehr oder weniger stark hervorrufen und zugleich verandern, was besagt, daB 
diese unterschiedliche Azanfarbung nicht als ,,chemischer Indikator“ gewertet 
werden kann. Eine weitere Unterteilung der Sekrete auf diesem Wege erscheint 
daher als nicht ausreichend gerechtfertigt. Desgleichen ergaben verschiedene 
Sekretversilberungen oft recht abgestufte Bilder und erbrachten zugleich den 
Nachweis volliger Unspezifitat der Silbermethoden auch in diesem Anwendungsfall. 

Im tibrigen erweisen sich die Hamatoxylingranula bei ihrer dichten Zusammen- 
lagerung in gleicher Form und gleicher GroéBenklasse (innerhalb einer Zelle) als 
giinstiges Objekt fiir das Verstaindnis des Farbevorganges im Hinblick auf die 
vorhergegangene Fixation (differente Darstellung infolge unterschiedlicher Komplex- 
koazervationen bei verschiedenen Teilchengrdpen des gleichen Materials). 

In den langen Ausfiihrgingen dagegen zeigte sich besonders bei den die Hama- 
toxylingranula weniger stark fixierenden Gemischen ein unterschiedlicher Er- 
haltungszustand dieser Sekrete in einer recht auffalligen Weise. Dies wird auf eine 
milieubedingt unterschiedliche Fixation infolge Durchmischung oder Uberlagerung 
mit Nachbarprodukten, bzw. auf vermehrte Lésungsprozesse durch dieselben 
zurickgefiihrt. 

Beim heutigen Stand unserer Kenntnisse kénnen leider keine konkreteren An- 
gaben itiber die stoffliche Beschaffenheit dieser Sekrete gemacht werden. 


Unabhangig von der Anwendung als Bausekret kommt bei verschie- 
denen Heteronemertinen der erstarrenden Paketdriisenmischung — auf 
Grund des Anteils an Haimatoxylingranulat — die Fahigkeit zu, den 
aufgeknauelten Wurm mit einem Kokon zu umschlieBen. Bei Lineus 
ruber wurde dies nur im Experiment an sehr kleinen Regenerationsteil- 


stiicken beobachtet und von Nuspaum und Oxner (1910) eingehend 
geschildert. 


Nimmt der Anteil an Hamatoxylingranulat wesentlich gegeniiber 
dem dann in geringerer Menge ausgeschiedenen Sagosekret zu, so er- 
starrt die Mischung sehr schnell. Dies gilt besonders fiir die Anlage der 
rasch benétigten Kriechspuren, die ventral sezerniert werden und immer 
zu beobachten sind. Ventral sind wesentlich mehr Hamatoxylinzellen 
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zu verzeichnen als dorsal, und ihre Lage ist bei vielen Tieren ausge- 
sprochen distal (Abb. 7a und b). Dadurch wird bei nur leichtem Druck 
durch die die Sekretion bewirkende Muskulatur (s. 8S. 202) zunichst 
Hamatoxylingranulat ausgeschiittet, waihrend die tieferen Sagozellen 
davon mehr oder weniger unberihrt bleiben kénnen. So kann das Tier 
—in Anpassung an den Untergrund — auch von sich aus die Beschaffen- 
heit des selbst verfertigten Teppichs, auf dem es sich bewegt, verandern, 
was in der Verschiedenheit der einzelnen Kriechspuren deutlich zum 
Ausdruck kommt. Allgemein ist ihr Zweck: Stabilisierung des Boden- 
grundes (z. B. bei lockerem Mudd), Uberspannen der Unebenheiten 
(z. B. bei Sandbelag) mit einem festeren Band zum Schutz des dariber 
streifenden Epithels (Flimmerzellen) und in selteneren Fallen bei star- 
kerer Sekretion eine Sicherung gegen mechanische Insulte bei scharf- 
kantigen Hindernissen. Auf gleiche Weise kann sich Lineus ruber auch 
,,beweglich*‘ an Glasscheiben ,,ankleben“, d.h. er kann an der Front 
senkrechter und der Unterseite waagrechter Glasplatten kriechen. 


Eine weitere Funktion kommt der erstarrenden Sekretmischung als sehr dichter 
primarer WundverschluB bei kleineren Verletzungen zu. Dieser meist alles schnell 
tiberziehende Abschlu8 setzt zunichst eindringenden Substanzen einen erheblichen 
Widerstand entgegen. — Bringt man einem betaubten Linews eine Verletzung mit 
einer Rasierklinge bei, so klafft die Wunde erst einige Minuten nach dem Hinlegen 
in das Fixationsgemisch infolge der dann einsetzenden Muskelkontraktionen. Bei 
Verwendung der Silbernitrat-Osmiumsiurelisung zur Darstellung der Zellgrenzen 
(,,Vorversilberung’’ nach R. und O. Hertwic) zeigt sich eine wesentlich herab- 
gesetzte Diffusionsgeschwindigkeit an den Schnittflaichen. In 30—40 min Kin- 
wirkungsdauer wird die Muskulatur an den Wundstellen trotz des verkiirzten 
Weges weniger weit durchdrungen, als durch das Epithel und die Paketdriisen 
hindurch. Der oberflachlich feststellbare Wundbelag wird als zum gré8ten Anteil 
erhartetes Paketdriisensekret gedeutet. 

Biologisch erklart ein schneller Wundverschlu8 auch den sehr selten zu be- 
obachtenden Bakterienbefall. Dies ist insofern beachtenswert, als die Nemertinen 
zum Teil an dadurch besonders gefahrdeten Orten hausen. 


2. Die Paketdriisenzone vor dem Ablaichen und wiahrend des Laichaktes. 


Die Paketdriisenzone ist also im Normalleben, besonders im Vorder- 
k6rper, ein dichter Mantel von mukoiden und serésen Driisenzellen. 
Abgesehen von den gekennzeichneten dorsalen Kopfpartien, die weniger 
oder kaum Hamatoxylinsekret erzeugen, werden die Sekrete vom K6rper 
immer gemischt — wenn auch mit stets wechselndem Anteil — abge- 
geben. Die Zone ist insofern einer gemischten, subepithelialen Drise 
durchaus vergleichbar. Ein Rhythmus fehlt, und die Zellen- produzieren 
und stapeln ziemlich unabhangig voneinander ihre Sekrete. Diese dienen 
vorwiegend als (im Milieu verwandte) Bau- und Gleitstoffe und sind 
daher wegen ihrer unberechenbaren Zusammensetzung — ledrig bis 
gelatinés fliissig — nicht geeignet fiir die Bildung langerer, in ihrer 
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ganzen Ausdehnung gleichbleibend stabiler Schutzhiillen. Schon Schnitte 
durch die Kokons der Lineiden Regenerate fiihrten dies neben den vielen 
anderen Einschliissen (NusBauM und OxneErR 1910) klar vor Augen. Zur 
Bildung von Laichschniiren sind aber notwendig: gleichzeitige Fertig- 
stellung des gesamten dafiir erforderlichen Sekrets, eine vollige Homo- 
genisierung des Ausgangsmaterials und damit eine einheitliche Verquell- 
barkeit, auBerdem eine Fille von biologischen und entwicklungsphysio- 
logischen Notwendigkeiten, die sich im einzelnen aber noch nicht tiber- 
schauen lassen. Die labile Konstellation: Bau—Gleitsekret vermag dies 
nicht zu leisten, und so beobachten wir beim weiblichen Nermertinen- 
kérper im Gonadenbereich wihrend der Fortpflanzungszeit die Pro- 
duktion eines eigenen serés-mukoiden ,,Misch‘‘-Laichsekrets. Wie schon 
erwihnt, beteiligt sich hieran nur die Kopfregion nicht. 

Zunichst wird im Gonadenbereich die Gleitsekretproduktion ein- 
gestellt. Die Nachlieferung junger Sagozellen unterbleibt. Die sich ent- 
leerenden alteren Sagozellen werden abgebaut und eine erhebliche Neu- 
bildung von Himatoxylinzellen beginnt. Besonders im Hinterkérper 
werden die Liicken aufgefiillt, und der Driisenmantel wird mehr und 
mehr verbreitert. Die bisher so minuziés gefertigte Vielfalt von Granula 
weicht nun einer lassigen Massenproduktion. In dieser Zeit steigt der 
Verbrauch an Aufbaustoffen auf das AuBerste. Jetzt wird die nutritive 
Bedeutung des Mesenchyms ganz offensichtlich. Abb. 5a und b zeigen 
das Stadium der Eiweifzufiihrung besonders augenfallig. SchlieBlich 
verfertigen samtliche Zellen, von annihernd egalisierten Dimensionen, 
nur noch SekretgroBformen von vorwiegend rundlichem oder kurz- 
spindeligem Typ. Der Hinterkérper hatte am meisten nachzuholen, und 
trotzdem ist der Paketzellmantel schlieBlich auf der Héhe der letzten 
Ovarien oft nur um ein Drittel schmiler und hiaufig friher fertiggestellt 
als im vorderen Bereich (vorn 6—12 Zellreihen hoch). Dieser ProzeB 
fallt in die letzten Wintermonate und kann mehrere Wochen bendétigen. 
Gleichzeitig vollzieht sich aber im Lumen des Muskelschlauches eine 
andere Umwandlung: Im Anfang ist der Mitteldarm iiberreich an Re- 
serve- und Aufbaumaterial, und von den Gonaden ist im Schnittbild nur 
wenig zu bemerken. Dann aber werden zwischen den seitlichen Darm- 
ausstiilpungen die Ovarien mit den Eizellen immer gr6Ber. In der Folge 
speichern diese in solcher Menge Dotterschollen, dag der Darm an 
Reservestoffen und Volumen rasch abnimmt. Kraftigen Tieren bleiben 
aber noch ausreichend sichtbare Reserven iiber die Laichzeit hinaus, 
wihrend bei Schwachlingen sogar der Darm selbst eine erhebliche Re- 
duktion erfahrt. SchlieBlich zeigt der laichbereite Lineus im Quer- 
schnitt fast nur noch Kier, Muskulatur, Paketdriisenzone und Epithel 
(Abb. 6b). In diesem Stadium oder nicht ganz so verausgabt, sucht der 
Wurm einen Festkérper, Fucusbesatz oder ahnliches auf, verwindet sich 
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darin, und der Laichakt beginnt, wie er schon mehrfach beschrieben 
worden ist. 

So verwunden, wie es selbst beim Laichakt lag, 1a8t nun das Mutter- 
tier seine Laichschnur zuriick, wenn es anschlieBend aus ihr heraus- 
kriecht (vgl. Abb. 23; Gonrcnarorr 1951). Diese — fest angeklebt — 


hele we et te es 
Abb. 12. Paketdriisenzone kurz vor Abschlu8 des Laichaktes. Die Paketdriisenzellen sind 
schon zu schmalen Schléiuchen zusammengedriickt und fast entleert. Bourn, Hamatoxylin- 
DELAFIELD, EKosin, 8 u. 


iiberdauert die standigen Wasser- und Sandbewegungen der Gezeiten- 
zone, widersteht den Unbilden des scheidenden Winters (II—V) mit 
Frost, Hagel, Schnee und Regen. Oft stundenlang liegen die Schniire 
bei Ebbe frei, wahrend die Frihlingssonne und frischer Wind das Gelege 
auszutrocknen versuchen. Mindestens einen Monat muB es halten, meist 
jedoch viel langer, eine erstaunliche Leistung des Materials in Anbetracht 
der iibrigen stoffwechselphysiologischen Notwendigkeiten zur Entwick- 
lung der Larven. Dariiber hinaus verwundert auch die Tatsache, daf 
die Laichschniire nicht in weit h6herem Ausma8 — trotz ihrer so freien 
Unterbringung — Bakterien und anderen Kostgingern zum Opfer fallen. 
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Wir stellten oben fest, da sich kurz vor der Laichablage bei der 
massenhaften Neubildung von Laichschnurzellen eine vereinheitlichende 
Vergroberung der Form der Sekretpartikel (s. S. 212) zeigte. Aber auch 
ihr Chemismus hat sich mittlerweile verandert. Die Laichschnurgranula 
neigen zu starkeren Verquellungen. In den Schnitten schieben sich z. B. 
infolge der Fixationseinwirkung einzelne stiirker aufgequollene Zell- 
gruppen bis tief in den Hautmuskelschlauch vor, ahnlich dem Verhalten 
der Sagozellen. Aber die Sekrete sind zum Unterschied von ihnen deut- 
lich haématoxylintingiert. Doch ist ihre Farbbarkeit gegeniiber dem 
ehemaligen Hamatoxylin-Granula-Stadium wesentlich herabgemindert 
(Abb. 11c). Und noch auffalliger springt hervor, da8 in diesen, anfanglich 
serdses Haimatoxylinsekret produzierenden Zellen jetzt auch bisweilen 
die Zellkerne ahnliche Pyknoseerscheinungen (allerdings ohne Proto- 
plasmarestkérperbildung) zeigen, wie sie vorher nur in den Sagozellen 
zu beobachten waren. Diese Tatsachen, die Feststellung einer schwach 
positiven Bauer-Reaktion und andere, oft mehr zufallige Befunde bei 
der Aquivalentbildauswertung berechtigen zu der Annahme, daB8 hier 
ein serés-mukoides Mischsekret geformt wird. Auch die Untersuchung 
der fertigen Laichschniire im Vergleich zum Kriechschleim oder ahn- 
lichem vermittelt keine Hinweise fiir irgendwelche Besonderheiten 
dartiber hinaus. 


Das einzig Auffallige ist die Homogenisierung beider Komponenten zu einem 
wegen seiner gleichformigen SekretgroBe gleichmafig und infolge seiner Zusammen- 
setzung ziemlich rasch korpernah erstarrendem Gemisch. Demgegentiber konnte 
sich die von NusBAuM und OxneErR (1913) erhobene Behauptung einer Vielschichtig- 
keit der Laichschntire und eine Zonierung von serédsen und mukédsen Lagen mit 
keinem Verfahren beweisen lassen (vgl. Abb. 12). Selbst auBerhalb der Laichzeit 
kénnen Sago- und Hamatoxylinzellen nicht vollig unabhaingig voneinander 
, schichtenweise“ sezernieren (s. 8.211). Wohl aber werden die Laichschniire in 
Schiiben hervorgebracht mit der dazwischengeschalteten, jedoch im einzelnen 
unterschiedlich verlaufenden Eiablage (nach dem Austritt der Hauptsekretmenge). 
Besonders bei im Laichakt fixierten Tieren zeigte sich, daB Epidermissekrete bis- 
weilen waihrend der Ruhepausen austreten. Diese kénnen sowohl auBen den Laich- 
schniiren sparlich aufliegen, als auch von neu nachgeschobenem Laichschnursekret 
zonenhaft eingebaut werden und schlieBlich auch das Innere derselben in ver- 
starktem MaBe auskleiden. Aber diese Hautsekretanteile intraepithelialer Her- 
kunft beruhen wohl mehr auf Zufalligkeiten. Abgesehen von den im Lumen als 
Schmiermittel verwendeten Epithelsekreten dienen solche Einsprenglinge sicher- 
ich nicht zu einer notwendigen Stabilisierung der Schniire. AuBerdem ist auch nach 
lem Laichakt die Fiillung der Epidermisdriisenzellen bei vielen Weibchen nicht 
wuffallig herabgemindert. Es ist also, abgesehen von der durch die Laichschiibe 
yedingten Zonierung, keine wechselnde Materialschichtung zu erkennen, die auch 
rytologisch dann unerklarbar bliebe (vgl. die wenig zutreffenden Angaben BURGERS 
1897—1907, S. 296/297). Dagegen sind unter Umstinden Schlieren festzustellen, 
\bgesehen von vielerlei fixationsbedingten Strukturen. Diese weisen in der Art 
ler Lagerung auf eine geringe Unterschiedlichkeit der von den Einzelpaketdriisen- 
ellen erzeugten Sekretstraihnen hin. 
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Die auf den Schnitten besonders reich mit Paketdriisenmiindungen 
besetzten Ovarausfiihrginge bewirken hier eine staérkere Ansammlung 
von Sekret, welches durch die nachfolgenden Kier und die Ovarial- 
flissigkeit zunachst kokonartig aufgetrieben wird. Durch diese Siche- 
rung kommt es zu keiner erheblichen 
lokalen Schwaichung der im weiteren 
noch nachquellenden Laichschniire (vgl. 
besonders Scumipt 1934 und Abb. 13a). 

Mit dem letzten Sekretschub ist das 
Dasein der Laichschnursekretzellen be- 
siegelt. Sie liegen vdollig erschépft 
zwischen einzelnen in der Weiterent- 
wicklung gehemmten Hiimatoxylinzellen 
und den restlichen Sagozellen. Letztere 
fiillen sich bald nach dem Laichakt auf 
und dauern noch langere Zeit aus (siehe 
S. 206). Es verwundert in Anbetracht 
des sehr homogenen Laichschnurpaket- 
driisenmantels (Abb. llc), daB noch 
so unerwartet viel Zellelemente aus der 
Vorlaichzeit erhalten geblieben sind. 
Dies zeigen besonders kriftige Tiere 
mit erheblichen Stoffwechselreserven im — 
Darm in vermehrtem Mabe. 


3. Die Paketdriisenzone im Umbau 
nach dem Laichakt. 


Abb. 138au.b. Paketdriisenausfiihr- 
ginge, laichreifes Weibchen. a Ovar- 
ausfiihrgang. ROMEIS, Himatoxylin- 
DELAFIELD, Hosin, 8 uw. b Epidermis. / r 

Paketdriisenzone homogenisiert. Laichschnurzellen setzt nun schlagartig 


Der Abbau der Hamatoxylin- und 


Romets, Himatoxylin-DELAVInLD. 


Rosine gd ein. Zellen, Zellstiicke, Granulahaufchen 


mit und ohne Kern, alles kugelt sich ab 
und liegt frei in der Zone. Hier findet eine Generalreinigung des Ge- 
webes statt, wie sie sich nur sehr regenerationsfreudige Tiere leisten 
k6énnen, und wie man sie sonst nicht zu Gesicht bekommt (Abb. 14). 
Fast scheint es, als hatte sich der Kérper zu viel vorgenommen, denn 
noch tagelang, oft sogar wochenlang, liegen groBe Meigen dieser 
Trimmer nicht weit entfernt vom alten Ort. Viele Mesenchymzellen 
der Zone, ihrer bisherigen Funktion beraubt, werden nun ,,frei‘’ und 
beginnen als Wanderzellen zu phagozytieren, so aus Teilstiicken noch 
groBere Kugeln bildend (Abb. 16). Inzwischen haben sich aber die 
weniger geschwachten Weibchen erholt. Infolge ihrer Kérperbewegungen 
werden die nicht phagozytierten Zellreste immer mehr durch den Muskel- 
schlauch hindurch zum Hinterende gedriftet. In der Schwanzregion 
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PAbb. 14. Abbau in der Paketdriisenzone. Sich abkugelnde Zellreste aller Stufungen 
Phagozytose dieser Triimmer durch Wanderzellen (d.h. durch die frei gewordenen 
Mesenchymzellen), Maximow, Hamatoxylin-HEIDENHAIN, 3 mu. 


2 


Abb. 15. Verdauung von Paketdriisen- und Mesenchymzellresten im Mitteldarmende. 
P Paketdriisenzone dicht vor Abschlu8 der Réumung, D. dorsales Darmepithel. 
MAxiImMow, Himatoxylin-HEIDENHAIN, 3. 
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aber zeigt sich iiberraschend, wie besonders die Zellen des dorsalen 
Mitteldarm-Endabschnittes unermiidlich diese unterschiedlich groBen 
Trimmer und vor allem die vollgefressenen Wanderzellen aufnehmen. 
Nach deren Aufarbeitung im zentripetalen Teil der Darmzellen werden 
nur spirliche Reste als unbrauchbar in den Enddarm abgegeben ?. 
Die iibrigen Mitteldarmzellen greifen in diesen ProzeB relativ wenig 
ein, und auch der Enddarm bleibt meist frei von Abbaukérpern. In 
einer ampullenartigen Erweiterung des Mitteldarmendes werden die ver- 
bleibenden Restprodukte haufig in einer Schleimmasse angereichert., 
wahrend das anschlieBende Proktodaeum selten Kotreste aufweist. So 
ist es wahrscheinlich, da der Kérper, der langst auf Sparbetrieb um- 
schalten muBte, samtliche noch brauchbaren Substanzen in aufgeschlos- 
senem Zustand vom Darm zuriickerhilt. NuspaumMs und OXNERs Be- 
obachtungen an Hungertieren (1912) bestaérken diese Annahme, da sich 
nach einem vielmonatigen bis einjahrigen Fasten eine von ihnen so 
bezeichnte ,,Diphagozytose’’ von Mesenchymzellen mit Einschmelzungs- 
zellprodukten ebenfalls nachweisen lie8. AuSerdem kann man in dieser 
Abbauphase der Nachlaichperiode einen vermehrten Protoplasmareich- 
tum jener Zellen des Mitteldarm-Endabschnittes feststellen. Diese Art 
der Generalreinigung unter Zuhilfenahme des Darms bedeutet eine 
wesentliche Beschleunigung des ganzen Vorganges (Abb. 15). Analog 
laBt sie sich aber auch bei ganz geringfiigigen Abbauprozessen im nor- 
malen Lebensablauf bei Mannchen und Weibchen gleichermafen be- 
obachten. (Desgleichen bei Cerebratulus marg. R.) Sie geht mit einem 
auffalliigen Pigmentabbau Hand in Hand. Denn analog ihrer Zubringer- 
tatigkeit (s.S. 196 ff.) haben die Mesenchymzellen ebenfalls den Ab- 
transport der wertlosen Restprodukte zu bewerkstelligen. Auch diese 
werden nicht in mehr oder weniger geléster Form (wie in einem Kapillar- 
system) fortgeschafft, sondern den Reservestoffkiigelchen entsprechend 
als kleine Granula niedergeschlagen. Sie sind von unterschiedlich hell- 
bréunlicher Farbe, mit etwa 0,2 —0,4 u Durchmesser und als ,,Pigment- 
kérnchen** mehrfach genauer beschrieben worden. Von den Autoren 
wurde dabei sowohl auf die Unterschiede im Pigmentgehalt der einzelnen 
Mesenchymzellen als auch dem verschiedener Tiere im Vergleich hin- 
gewiesen. (Dennoch hat man von Lineus ruber mehrere Farbvarietiten 
beschrieben!) Bei vorliegendem Material konnten ebenfalls Exemplare 
festgestellt werden, deren Mesenchym fast iiberall im Kérper pigment- 
kornchenfrei war, wie es vorwiegend bei Zellen in Darmnahe angetroffen 
wird. Andererseits teilten schon Nuspaum und Oxner 1912 einen auf- 
falligen und streng lokalisierten Pigmentreichtum des Mesenchyms an 
Orten starkeren Abbaues mit. Diese Beobachtung wird hiermit auch auf 


* Vielleicht nur durch bewegungsmechanische Umstinde bedingt, findet man 
in den ventralen Teilen dieses Mitteldarmstiickes weit weniger Zelltriimmer. 
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die degenerierende Paketdriisenzone nach dem Laichakt erweitert. Auf 
schwach gefarbten Hamatoxylin-Delafield-Eosinschnitten kennzeich- 
net zugleich das Pigment am deutlichsten den Weg der mit Paketdriisen- 
zelltrimmern erfiillten Mesenchym-,,Wander‘‘-Zellen in die zentripetalen 
Abschnitte der Darmzellen hinein. Dort widersteht es am lingsten der 
AufschlieBung. Es ist noch als blaBgelbliche Substanz zu erkennen, 
wenn schon alles tibrige Phagozy- 
tosematerial langst nicht mehr 
nachweisbar ist. 

Im Gegensatz zu Melanin 1a8t sich 
dieses Pigment in unfixiertem Zustand 
leicht in sulfosalicylsaurem Alkohol 
lésen. Es ist bei den Parenchymiern 
weit verbreitet. Zur Herstellung von 
gebleichten Totalpraparaten kann des- 
halb das Gemisch von Sannomiya oder 
besser Carnoy mit 0,5—1% Sulfosali- 
cylsdurezusatz Verwendung finden. 
Fixierungsdauer je nach Gréfe etwa 
1'/,—3 Std. Selbst tiefschwarze Cere- 
brateln werden nach der Ubertragung 
in den Alkohol abs. bald schneewei. 

Bei kleineren Formen empfiehlt sich 
haufig eine Nachfarbung mit Borax- 


karmin-Bleu de Lyon. ; 
Die geringe Bedeutung des Abb. 16. Mesenchymzellkugel mit Paket- 
driisenzellrest — Vakuole. Zeichnung. Be- 


BlutgefaBsystems bei der Auf-  achtenswert ist der Protoplasmareichtum 
nahme von Stoffwechselendpro- et Wanterson gerentber dom xen Za 
dukten verdeutlicht wohl am schlieBende Mesenchymzelle, pk phagozytierte 
auffaligsten die ungowdhnlich —,!timebmurle mit selantrmchen, 

schwache Ausbildung des Nephri- 

dialsystems bei den Heteronemertinen. Dieses ist nur auf einen sehr engen 
Raum im Vorderkorper beschrankt. Seine terminalen Endigungen mit 
den Wimperzellen sind in die BlutgefaBe eingesenkt. Dadurch wird ein 
funktioneller Zusammenhang offenbar. Im iibrigen K6rper fehlt jegliche 
Nephridialeinrichtung. Bei den in dieser Frage interessierenden T'urbel- 
larien sind bekanntlich (in jeweils bestimmter Lagerung) die Terminal- 
zellen im Gesamtkorper verteilt. Der véllige Verzicht auf Solenozyten in 
der ganzen Lange der Heteronemertinen weist (abgesehen von der soeben 
genannten geringfiigigen Nierenregion) ebenfalls auf die groBe Bedeutung 
des Mesenchyms beim Abbaustoffwechsel hin und stellt es, entwicklungs- 
geschichtlich-funktionell betrachtet, noch vor das Chloragogen, Bothrioid 
u.a.m. der verschiedenen Anneliden. 


Neben diesen Stoffwechselaufgaben kommt dem Mesenchym noch 
die Lieferung von zwischenzelligen Bindesubstanzen zu. Diese sind von 
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unterschiedlicher Zihigkeit und trennen auch einzelne Paketdrisen- 
zellgruppen auBer den Muskelziigen voneinander (vgl. 8.202). Kine 
Bildung von Fibrillen oder ahnlichen Strukturen konnte lichtmikro- 
skopisch nicht nachgewiesen werden. Weniger beachtete Muskelsysteme 
in den Organen iibernehmen an Stelle von Bindegewebsfaserziigen die 
Aufgabe einer sehr elastischen Zusammenfiigung. Die erstaunliche Ex- 
pansions- und Kontraktionsfihigkeit dieser Tiere ware zum anderen bei 
einem fibrillaren Bindegewebe nicht mehr vorstellbar. 


Nach der Phagozytose-Reinigungsaktion kommt es relativ langsam 
zu einer Restitution von Paketdriisenanteilen, und es erhalt sich zunachst 
ein recht lockeres Gefiige von Driisenzellgruppen, Grundsubstanz, 
Mesenchym und Muskulatur im mittleren und abschlieBenden Bereich 
der Zone. 


Besonderheiten. 

Hieran kniipfen sich noch mancherlei Feststellungen und auch 
Fragen, die mit vorliegender Arbeit nicht geklart wurden. Man findet 
z. B. ganz auBerordentlich groBe Weibchen (bis tiber 35 cm) neben 
mittelgroBen Formen von 10—20 cm Lange (im expandierten Zustand). 
In vorliegendem Material waren die Mannchen stets sehr klein. Ein 
mittelgroBes Tier war zwittrig und zeigte einen Abbau der Hoden und 
starke Eientwicklung. Die Paketdriisenzone befand sich im Umbau zum 
Laichschnurdriisenmantel. 


Weder iiber die Geschlechtsverhiltnisse noch tiber die Lebensdauer 
unter natirlichen Bedingungen konnte der Literatur Naheres entnommen 
werden, da stets an Hungertieren gearbeitet wurde. Selbst GoNTCHAROFF 
(1951) schildert unter den Schlagworten ,,élevage‘ und ,,cycle complet‘ 
das Verhungern von Jungtieren nach wenigen Monaten. — Die Méglich- 
keit einer Proterandrie ist deshalb noch zu kliaren. 


Ferner kommt es zu partiellen St6rungen bei der Laichsekretabgabe, 
so dali ganze Bezirke noch das Laichsekret nach der Kiablage aufweisen. 
Letzteres wurde bei einigen Weibchen an mehreren Stellen beobachtet. 
Diese hatten zum Teil besonders viele Spermien in der Haut, die zu 
Hunderten zwischen den Epithelzellen hindurch langs der Radiar- 
muskeln in den Koérper vordrangen, was zunichst Veranlassung zu MiB- 
deutungen gab, Spiater wurden auch bei anderen Tieren in beschrinktem 
Umfang einzelne Spermien in der Haut oder typische Spermienkniuel 
im Bereich der Paketdriisenzone festgestellt. In vielen Fiillen handelte 
es sich um besonders geschwiichte Individuen. Die verbliebenen Laich- 
sekrete wurden bei den obengenannten Tieren direkt durch die Epidermis 
hindurch nachtraglich ballenweise eliminiert (Abb. 17), Eine Abgabe 
von Zelltriimmern durch die Haut wurde schon friiher von Nuspaum 
und OxnerR 1910 eingehend untersucht. 
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Auf Grund des gleichen mikrotechnischen Vorgehens wie bei Lineus 
ruber O.F.M. konnten den Paketdriisen homologe Zellelemente inzwischen 
auch bei vielen T'urbellarien und einigen Anneliden festgestellt werden. 
Bei einer réumlichen Begrenzung solcher Driisenkomplexe erwies sich 
die biologische Analyse als besonders aufschluBreich. Selbst in morpho- 
logischer Hinsicht zeigte sich eine erstaunliche Ubereinstimmung (Sago- 


Restbestiinde durch die Haut. Formol, Haimatoxylin-HEIDENHAIN, 2 . 


zellen: Kernpyknose, Protoplasmaeinengung; Héimatoxylinzellen: Gra- 
nulavielfalt u.a.m.). 


Auch ein Vergleich der zytologischen Unterschiede eines Nemertinen mit einem 
stirker spezialisierten Chordaten erscheint reizvoll. Bei letzterem zeigt sich gegen- 
iiber einer groBziigigen, fast ungeordneten Plastizitat eine detaillierte Organisation 
eines genormteren Zellmaterials. Die damit einhergehende Leistungssteigerung 
beschrankt die Vielseitigkeit im einzelnen, schafft gréBere Abhangigkeiten und 
endet schlieBlich mit einem Fortfall jeglicher Regenerationsfahigkeit. Diese ist 
bei den Nemertinen in ganz betrachtlichem Ausmai vorhanden, demgegentiber 
z. B. beim Amphioxus auf ein Minimum beschrankt. So vermégen die Mesenchym- 
zellen des hier behandelten Lineus ruber O.F.M. einen — infolge Hungerns — 
zuvor teilweise abgebauten Darm in Kiirze mit allen Driisenzellen nachzubilden 
(Nusspaum und OxNneR 1912). Desgleichen ist bei verschiedenen Nemertinen die 
Regeneration aller Organe aus kurzen Ké6rperteilstiicken méglich. 

Die Palaeo- und Heteronemertinen als primitivere Formen dieser Gruppe zeigen 
vielerlei Verwandtschaftsbeziehungen sowohl zu den Polycladen als auch zu den 
Hemichordaten. Gerade hinsichtlich der Stammesentwicklung des Menschen kénnte 
die Kenntnis ihrer rezenten Vertreter ein allgemeineres Interesse beanspruchen. 


SchlieBlich zwingt die auBerordentliche, individuelle Verschiedenheit 
dieses Materials, das von der gleichen Ortlichkeit stammt und dessen 
Differenzen sich zum Teil stoffwechselphysiologisch leicht deuten lassen, 
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zu dem Hinweis, diesen Umstanden bei der Aufstellung von besonderen 
Formen und Arten Rechnung zu tragen (vgl. dagegen GONTCHAROFF: 
Le groupe A 1951). 

Zusammenfassung. 

Es wurde versucht, von der Paketdriisenzone von Lineus ruber O. F. 
Mirtier ein funktionell-topographisches Bild zu entwerfen: 

1. Zwei je ein geformtes Sekret liefernde Zellarten werden unterschieden: 

a) mukoide, hier so bezeichnete ,,Sago‘‘-Zellen, die ein im Seewasser 
schnell verquellendes Gleit- und Schutzsekret absondern ; 

b) die serdsen ,,Himatoxylin‘‘-Zellen, die ein im Seewasser erhédirten- 
des Bausekret sezernieren. 

Aus den letzteren entwickelt sich bei den Weibchen wahrend der 
Laichzeit verbunden mit einer stirkeren Zunahme der Paketdriisenzone 
im Gonadenbereich ein das Laichschnursekret liefernder Driisenmantel, 
dessen Produkte serés-mukoiden Mischcharakter haben. 

2. Ferner wurden die histologisch zu ermittelnden stoffwechselphysio- 
logischen Grundlagen der Paketdriisenzone und das die Sekretion be- 
wirkende Muskelsystem dargestellt. 

3..Infolge der enormen Verquellbarkeit des ,,Sago“*-Sekretes kommt 
es besonders in den histologischen Praparaten zu einer eigentiimlichen 
Pyknose des Zellkerns und einer Art Restkorperbildung des Protoplasma- 
anteils dieser Zellen. 

4. Nach dem Laichakt findet ein allgemeiner. Abbau in der Paket- 
driisenzone mit einer AufschlieBung der Laichschnursekretzellreste durch 
den letzten Abschnitt des Mitteldarmes statt. Diese werden vom Ort 
des Zerfalls entweder durch die Kérperbewegungen passiv dorthin ge- 
driftet oder vorwiegend durch die in der Zone freiwerdenden Mesenchym- 
zellen (Pigmentzellen) phagozytiert. Letztere transportieren dann die 
Zellreste als Wanderzellen ebenfalls vorwiegend zum dorsalen End- 
abschnitt des Mitteldarmes, wo sie sich nach ihrer Aufnahme gleichfalls 
mitverdauen lassen. 
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A. Kinleitung. 

Bekanntlich werden von den Ameisen (Formicidae) tierische und 
pflanzliche Nahrungsquellen ausgebeutet. Daher finden wir bei den 
jetzt etwa 8000 beschriebenen Ameisenarten verschiedene Ernahrungs- 
formen. Innerhalb des Nahrungshaushaltes der Ameisen nimmt die 
Trophobiose eine Sonderstellung ein. Hier liegt der Fall vor, dak 
viele Ameisenarten zu artfremden Insekten (Homoptera: Membracidae, 
Psyllidae, Aphidina [Blattlause], Coccidae) mutualistische Beziehungen 
aufgenommen haben und deren flissige, zuckerreiche Exkremente als 
Nahrungsmittel verwerten. Mit dem Begriff ,'Trophobiose‘‘, der von 
Wasmann (1901/02) gepriigt wurde, soll zum Ausdruck gebracht 
werden, da die biologischen Beziehungen zwischen den Ameisen und 
ihrem ,nahrungliefernden Nutzvieh“ einer Ernahrungssymbiose gleich- 
kommen. 

Die Trophobiose hat morphologische, physiologische, 6kologische 
und zoogeographische Fragen aufgeworfen, die die Forscher seit dem 
17. Jahrhundert (GorparT 1685) beschaftigt haben, so daB die vor- 
handenen Ergebnisse der Trophobioseforschung schon recht umfangreich 


224. Hans Scumipt: 


sind. Verwiesen sei auf die jiingst erschienene Zusammenfassung von 
C. E. J. Nrxon (1951), The Association of Ants with Aphids and Coccids. 

Bei Beobachtungen an Aphiden, die von Ameisen besucht werden, 
habe ich festgestellt, daB die Morphologie und Okologie der tropho- 
biotischen Einrichtungen, d.h. der speziellen Merkmale, die im Dienste 
der Ernihrungssymbiose stehen, noch wenig bearbeitet sind. In den 
nachfolgenden Ausfiihrungen ist versucht worden, Struktur und Funk- 
tion dieser Einrichtungen im Zusammenhang mit der Verhaltensweise 
der Ameisen und den Lieferanten ihrer Nahrung, den Trophobionten, zu 
kliren. Uber die Entstehung des trophobiotischen Stoffes (Blattlaus- 
honig) sowie iiber seine chemischen Eigenschaften habe ich keine Unter- 
suchungen angestellt. Es schien mir jedoch wichtig, gewissermaBen 
zur Vervollstaindigung der vorliegenden Bearbeitung, die Forschungs- 
ergebnisse tiber diesen Punkt zu referieren. 

An dieser Stelle méchte ich Herrn Oberregierungsrat a. D. Dr. phil. 
Cart Borner (Naumburg a.d. Saale), der mir freundlicherweise das 
gesamte Aphidenmaterial bestimmt hat, herzlich danken. Ebenso 
gedenke ich in Dankbarkeit des leider zu friih verstorbenen Ameisen- 
forschers Prof. Dr. H. A. Etpmann, der mich in seinem Miindener 
Institut und auf Exkursionen im Gebiet des Karwendel (Mittelwald) 
in die Ameisenkunde eingefihrt hat. 


B. Untersuchungsmaterial und Methode. 

Freilandbeobachtungen sind in der Umgebung von Reinbek bei Hamburg 
sowie an einigen Stellen im Sachsenwald durchgefiihrt worden, und zwar hier 
vorwiegend an Baumlausen. In Gemiisegirten in Wentorf und Reinbek erfolgten 
Beobachtungen an Blatt- und Wurzellausen. Aus der grofen Zahl des gesammelten 
Aphidenmaterials wurden Vertreter, die mir typisch erschienen, herausgesucht 
und morphologisch naiher untersucht. Die Aufbewahrung des Materials geschah 
in Glasréhrchen mit 70%igem Alkohol. Zur Untersuchung der Merkmale benutzte 
ich ein Stereomikroskop (Carl ZeiB, Jena). Nach meinen Erfahrungen kann man 
Trophobiosestudien eigentlich nur in der freien Natur betreiben, um das Wechsel- 
spiel zwischen den Trophobiosepartnern beobachten zu kénnen. Selbst in groBen 
Kasten aus Glas (mit Holzrahmen und Liiftungsklappe, wie sie in unserem Rein- 
beker Institut fiir Insektenzuchten benutzt werden) bleiben derartige Beobach- 
tungen recht unbefriedigend. Es mangelt dabei den lauffreudigen Ameisen 
(Formica) an den notwendigen Bewegungsméglichkeiten und den Lausen an der 
standig saftfrischen Beschaffenheit der Nahrpflanzen. Dagegen eignen sich fiir 
Trophobiosebeobachtungen gut die groB angelegten Formicarien, wie sie durch 
die Ameisenforschungen von GOsswaLp bekannt geworden sind. Zur Beobach- 
tung von Wurzellausen méchte ich das BORNERsche Kunstnest empfehlen. 


C. Form und Bedeutung des perianalen Haarkranzes der Aphiden. 
I. Beschreibung des Haarkranzes. 
a) Aphiden als Trophobionten. Unter den Insekten stehen die 
Aphiden als Trophobionten an erster Stelle. Zweifellos hingt dies mit 
ihrer weltweiten Verbreitung zusammen. Wir finden iiberall dort 
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Aphiden, wo ihnen lebendes Pflanzenmaterial zur saugenden Nahrungs- 
aufnahme zur Verfiigung steht. Ermmanwn (1941) machte darauf auf- 
merksam, da selbst in den unwirtlichen Gebieten der Erde, beispiels- 
weise auf den tibetanischen Hochebenen, Wurzelaphiden leben, deren 
Exkremente den Ameisen als Hauptnahrungsmittel dienen. Die Ameisen 
vermogen somit auf héchstgelegenen Steppengebieten bis an die Grenze 
des Schnees lebensfahig zu bleiben. Viele Aphiden leben auf Holz- 
gewachsen, andere findet man nur auf krautartigen Pflanzen. Viele 
Arten leben unterirdisch an Wurzeln von Grasern, Striiuchern und 
Baumen. Bei manchen Arten ist die Grenze zwischen Blatt-, Rinden- 
und Wurzelsaugern nicht scharf zu ziehen. Die oft. komplizierten 
Erscheinungen der Fortpflanzungstatigkeit der Blattliuse sind fiir die 
Trophobiose wenig von Bedeutung. Alle Fortpflanzungsformen kénnen 
als Trophobionten in Frage kommen, so die gefliigelten Mannchen 
oder die selten gefliigelten oviparen Weibchen. Die gefliigelten oder 
ungefliigelten Jungfern (Virgines) wie auch die Griinderin (Fundatrix) 
werden von den Ameisen besucht. Nun sind keineswegs alle Aphiden 
als Nahrungsproduzenten anzusprechen. Es gibt Arten, die niemals 
von Ameisen aufgesucht werden. Die Griinde, warum die Ameisen diese 
Aphiden ablehnen oder meiden, sind unbekannt. Ich vermute, daB die 
- Tatigkeit der Wachsdriisen bei manchen Aphiden die Ameisen abschreckt. 
Ks ist anzunehmen, da} die von einer Wachsschicht titherzogene K6érper- 
haut reizphysiologisch fiir eine ,,Fihlermassage‘‘ wenig geeignet ist. 
- Dann gibt es wiederum Aphiden, die nur mafig oder recht wenig in 
Ameisenvergesellschaftung leben. Wieder andere Aphiden (Baumlause) 
sind fast immer von Ameisen umgeben. So habe ich gefunden, daf dort, 
wo die recht haufig vorkommenden Baumlause (Lachnus roboris, L. 
exsiccator, Doralis pomi) und die Bohnenlaus (Doralis fabae) sitzen, 
stets Ameisen als Besucher auftreten. Dann gibt es wiederum Aphiden, 
die gesetzmiBg bei Ameisen leben, wobei die Frage offen bleiben muB, 
ob diese Aphiden (es handelt sich nur um Wurzelliiuse) als Tropho- 
bionten oder als symphile Gaste im engeren Sinne anzusprechen 
sind. Demnach k6nnen wir das Zusammenleben der Aphiden mit 
den Ameisen in 4 Gruppen gliedern. 

1. Gruppe. Aphiden ohne Ameisen. 

2. Gruppe. Aphiden, die nur wenig oder selten von Ameisen be- 
sucht werden. 

3. Gruppe. Aphiden, die fast stets mit Ameisen vergesellschaftet 
sind. Es sind dies die eigentlichen Trophobionten. 

4. Gruppe. Aphiden (Wurzellause), die gesetzmaBig an eine oder 
mehrere Wirtsameisen gebunden sind (Trophobionten oder Symphilen *). 
Die bekanntesten Wurzelliuse dieser Gruppe sind Paracletus cimiciformis 
vy. Heyp., Forda formicaria v. Heyy. und Doralis maidi-radicis ForBus. 
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Ebenso kénnen wir auch die Ameisen als mepphobicseparinery! in 
3 Gruppen einteilen. 

1. Gruppe. Ameisen ohne Trophobionten. 

2. Gruppe. Ameisen, die zusatzlich zur tierischen oder pflanzlichen 
Hauptkost trophobiotische Stoffe (meist Aphidenhonig) aufnehmen. 

3. Gruppe. Ameisen, die sich vorwiegend auf trophobiotischem 
Wege ernahren. 

Zu 1. Nach Foren (1874) leben Leptothorax, Pheidole, Tapinoma, 
Hypoclinea und Tetramorium ohne Trophobiose. Demgegenitiber ver- 
tritt Gorrscon (1940) die Ansicht, daB es kaum eine Ameisenart gibt, 
die sich den Exkrementen von Pflanzensaugern gegeniiber gleichgiltig 
verhalt. 

Zu 2. In diese Gruppe gehdren viele Ameisen, die ernahrungs- 
biologische Beziehungen zu den Pflanzensaugern (Aphiden, Cocciden) 
aufrechterhalten. Nach WHEELER (1910) fallen hierunter die Gattungen: 
Myrmica, Crematogater, Tetramorium, Iridomyrmex, Dolichoderus, 
Azteca, Liometopeum, Lasius, Brachymyrmex, Prenolepis, Plagiolepis, 
Occophylla, Formica und Myrmecocystus. 

Zu 3. Andere Ameisenarten, wie unsere einheimischen Lasius flavus, 
L. brunneus, L. umbratus und L. fuliginosus, ernahren sich vorwiegend 
von Blattlaus-, Wurzellaus- oder Schildlaushonig. 

b) Struktureigentiimlichkeiten des Haarkranzes. Bei den Symbiose- 
partnern verschiedener Insektengruppen finden wir besondere Gebilde, 
die im Ko6rperinnern liegen und als symbiotische Einrichtungen an- 
zusehen sind. Solche Bildungen sind beispielsweise bei den holzver- 
dauenden Termiten die Darmaussackungen (Blinddirme oder Gar- 
kammern) zur Beherbergung der Darmflagellaten und bei manchen 
phytophagen und xylophagen Kaferlarven (z. B. Anobiidae, Ceram- 
bycidae, Lucanidae, Passalidae, Melolonthinae, Cetoniinae) Darmanhiange 
und Darmerweiterungen, in denen symbiotische Bakterien, Hefezellen 
und Protozoen leben. ' 

Auch die Trophobiosepartner sind im Besitz von Gebilden, die ich 
fiir spezielle trophobiotische Einrichtungen halte. Zu solchen Bildungen 
auBen am Korper oder im Innern des Kérpers gelegen, zaihle ich bei 
den Aphiden den Borstenbesatz der Analgegend und bei den Ameisen 
den Vorderdarmabschnitt, der als Kropf bezeichnet wird. Fernerhin 
mochte ich auch das sog. Afterréhrchen der myrmecophilen Zikaden 
(Buckelzirpen oder Membracidae) und die ,,Riickendriise‘‘ bei den 
,»,Honigraupen der Blaulinge (Lycaenidae) als eine trophobiotische 
Kinrichtung auffassen. Ich méchte jedoch bemerken, daB keineswegs 
daritber Klarheit herrscht, ob dem Riickendriisensekret der myrmeco- 
philen Lycaenidenraupen die Bedeutung eines Nahrungsmittels oder 
eines Reizstoffes (symphiles Exsudat) zukommt. 
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Bei den Aphiden sitzen im Bezirk der Afterdffnung, vereinzelt oder 
in Vielzahl, mehr oder weniger lang und schwach gebogen, Borsten. 
Diesen Borstenbesatz hat man als perianalen oder circumanalen Haar- 
kranz bezeichnet. Die Funktion des Haarkranzes erklirt man in der 
Weise, daB die austretenden Exkrementtrépfchen nicht sogleich herab- 
fallen, sondern von den Borsten aufgefangen und festgehalten werden. 
Die aphidophilen Ameisen kénnen somit die Kottrépfchen vom ,,Borsten- 
kérbchen“ aufnehmen. . 


a 


Abb. lau. b. Hinterleibsspitze von Lachnus exrsiccator ALT. a Riickenansicht, halbschrag, 
b Seitenansicht. Vergr. etwa 16x (gez. H. ScHMIDT). 


Vor allem schien mir die Beantwortung einiger Fragen wichtig 
zu sein: Ist ein Haarkranz. bei allen Aphiden, die von Ameisen be- 
sucht werden, vorhanden? Hat jede Aphidenart ihren individuell aus- 
gepragten Haarkranz? Kann man die Aphiden auf Grund ihres Haar- 
kranzes in bestimmte (trophobiotische) Gruppen einteilen ? Erfiillt der 
Haarkranz tatsaichlich die Funktion einer Halte- oder Auffangvor- 
richtung fiir den Kottropfen ? 

In der nachfolgenden Liste (Tabelle 1) sind die von mir untersuchten 
Aphidenarten (mit ihren Nahrpflanzen und Trophobiosepartnern) auf- 
gefiihrt worden. ; 

Gewissermafen als ,,Modell‘‘ eines perianalen Haarkranzes mochte ich 
den analen Borstenbesatz bei der Rindenlaus Lachnus exsiccator auf 
fassen. Betrachtet man diese Laus von der Riickenflaiche, bemerkt man, 
daB dem Hinterleibsende ein Kegelstumpf aufsitzt (Abb. 1a)!. Darunter 
befindet sich, deutlich abgegrenzt, eine ovale wulstige Erhebung, 


1 Um vom perianalen Haarkranz ein recht deutliches Bild zu erhalten, wurden 
unter dem Stereomikroskop verschiedene Ansichten des Aphidenkérpers gewahlt. 
Dies gilt auch fiir die zeichnerischen Darstellungen. 


Z. £. Morphologie, Bd. 41. 16 
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Tabelle 1. 
"4 Wirtsameise 
Datum Beobachtungsgebiet | Nahrpflanze (Tr de patna nm aren eee 
1948 
Mai Wentorf, Eiche Lachnus (Pterochlorus) | Lasius fuliginosus 
An der Golfstr. roboris L. /  Larr. 
Mai |Wentorf,Privatgarten| Apfel Doralis pomi DE GEER Lasius niger L. 
Dr. K6prEN vergesellschaftet mit 
Psylla mali ScuM1pB. - 
Mai Reinbek, SchloBpark Bohne Doralis fabae Scor. Lasius niger L. 
und Privatgarten 
Dr. H. Scumipt 
Mai _ Wentorf, Birne Doralis pomi DE GEER Lasius niger L. 
Haus Sachsenberg ' | 
Mai | Reinbek, SchloBpark Ahorn —— Periphyllus villosus | Lasius niger L. 
HTG. 
Juni | Reinbek, SchloBpark; Weide Doralis evonymi Fasr. Lasius niger L. 
Juni | Reinbek, SchloBpark Dill Yezabura spec. Lasius niger L. 
Juni | Reinbek, SchloBpark Pappel Chaitophorus betulinus Lasius niger L. 
(einjahrige Vee | 
Stammcehen) | 
Juni Wentorf, Fichte Cinara piceae Panz. | Formica rufa L. 
An der Golfstr. 
Juli Reinbek, Billewiese Buchen- Lachnus exsiccator ALT. Formica rufa L. 
stammehen 
Juli Reinbek Eiche Lachnus (Pterochlorus) | Formica rufa L. un 
roboris L. Formica fusca L. 
Juli Wentorf, Fichte Cinara radicicola Formica rufa L. 
An der Golfstr. WELLENSTEIN | 
Mai Wentorf, Kiefer | Lachnus pineti Kocu | Formica rufa L. 
An der Golfstr. | 
April Karwendel/Mitten- | Bodennest | Paracletus cimiciformis | Lasius flavus F431 
wald, Oberbayern | unter Steinen v. Heyp. 


1 Da mir der neue Aphidenkatalog von C. BORNER (1952) wahrend des Kor- 


rekturlesens zur Einsichtnahme noch nicht vorlag, konnten die jetzt giiltigen 
wissenschaftlichen Namen fiir die in der Tabelle aufgefiihrten Aphidenarten nicht 
eingesetzt werden. Die alten Namen sind daher iiberholt. (Vergl. C. BORNER, 
Europae centralis Aphides, 1. und 2. Lfg. 1952.) 


die eigentliche Analregion, mit 2 glinzend schwarzen chitindsen 
Platten. Zwischen ihnen liegt die Afteréffnung (Afterspalte). In der 
Form der Platten sind Unterschiede zu erkennen. Die obere Platte 
ist kleiner als die untere. Sie wélbt sich nach auBen etwas vor und hat 
das Aussehen einer Kappe. Die untere Platte ist mehr schildférmig. Sie 
ist gleichfalls gewélbt, jedoch breiter und héher als die ,,Kappe“. 
Unsere Aufmerksamkeit gilt nun dem Borstenbesatz auf beiden After- 
platten. Auf der oberen Platte (,,Kappe“) stehen halbkreisformig 


es. aie 
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angeordnet 12—15 lange, steife Borsten. Sie sind abwirts gebogen 
und ragen teilweise iiber die Afterspalte hinweg. Vereinzelt schieben 
sich Borsten tiber die untere Platte vor. Diese ,,Kappenborsten“ 
méochte ich als Halte- oder Greifvorrichtung ansehen. Auf der unteren 
Platte sind ebenfalls 12—15 lange, steife Borsten angeordnet. Sie 
sind fast an die. Basis der Platte geriickt. Auch diese Borsten sind 
schwach gebogen, jedoch aufwarts nach der Afterspalte zu (Abb. 1b). 
Die Borsten stehen im Halbkreis auseinandergespreizt. Niemals fand 
ich Borsten (dies gilt fiir alle untersuchten sagertden direkt an der After- 


ip 


A) 
mI 
V/ 


Abb. 2. Hinterleibsspitze von Lachnus (Pterochlorus) ‘roboris L. in seitlicher Ansicht; 
stark entwickelter perianaler Haarkranz. Vergr. etwa 16x (gez. H. SCHMIDT). 


offnung. Stets bleibt zwischen dem oberen und unteren Borstenbesatz 
ein ,,Zwischenraum‘ (Halte- oder Auffangraum). Die Anordnung der 
beschriebenen Borstenkrinze kann man wie folgt deutlich demon- 
strieren: man lege die Handgelenke mit den Handflachen nach innen 
und schiebe die untere Hand etwas vor. Dann offne man die Hinde 
(die Handgelenke bleiben zusammen), kriimme nun ein wenig die Finger 
und spreize sie weit auseinander. So erhalt man das ,,morphologische 
Bild“ des perianalen Haarkranzes von Lachnus exsiccator. Einen eben- 
falls deutlich und charakteristisch ausgeprigten Haarkranz findet man 
bei der Buchenlaus Lachnus roboris. Bei der roboris-Laus bilden zwei 
warzenférmige ,,Vorspriinge’“ die Analgegend. Jeder_,,Vorsprung* 
tragt eine schwarze, chitindse ,,Kappe“‘. Beide ,,Kappen‘‘, die untere 
und die obere, sind mit dicht aneinanderstehenden, steifen und schwach 
gebogenen Borsten besetzt (Abb. 2). Die 18—22 Borsten auf jeder 
»Kappe‘ haben das Aussehen eines Biischels. Der untere ,,Kappenvor- 
sprung ragt etwas vor, wodurch die unteren Borsten wiederum als 
Auffangvorrichtung anzusprechen sind. 

_ Diese beiden Formen der analen Beborstung méchte ich als die 
,fortgeschrittenste’ Entwicklung des perianalen Haarkranzes_ be- 

16* 
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zeichnen. Man findet sie bei rindensaugenden Laubbaumlausen, die’ 
recht haufig von Scharen der Roten Waldameise besucht werden. 
Zweifellos gehoren die Lachnus-Arten (Lachnus exsiccator, L. roboris) 
zu den wichtigsten Nahrungslieferanten der Waldameisen. Man darf 
jedoch daraus keinen Riickschlu8 auf die Entwicklung des Haar- 
kranzes ziehen. Man kénnte vermuten, daB die anale Beborstung bei 
den Aphiden, die von Ameisen besucht werden, eigens (im zielstrebigen 
Sinne) fiir die ernahrungssymbiotischen Beziehungen entwickelt worden 
ist. Nach meinen Beobachtungen — iiber die Naheres noch spater 
berichtet wird — hat die anale Beborstung in funktioneller Hinsicht 


Abb. 3au. b. Hinterleibsspitze von Cinara piceae PANZ. a Riickenansicht, b Seitenansicht. 
Verer. etwa 8x (gez. H. SCHMIDT). 


vor allem bei den Laubbaumlausen eine besondere Aufgabe zu er- 
fiillen, die ich nicht in-einen Zusammenhang mit der Trophobiose 
bringen méchte. Dariiber hinaus aber kommt der gleichen Analbe- 
borstung bei den genannten Lachnus-Arten auch die Bedeutung einer 
trophobiotischen Kinrichtung zu. 

Betrachten wir nun eine weitere Form des perianalen Haarkranzes 
bei der Fichtenlaus Cinara piceae. Von der analen Beborstung der 
Kichen= und Buchenlaus unterscheidet sich die Beborstung der Fichten- 
laus nur geringfiigig. Die beiden ,,Kappen“ sind mit kiirzeren Borsten 
besetzt; der obere Besatz besteht aus 18—22 Borsten, der untere aus 
10—12 Borsten (Abb. 3). Weiter liegt sonst nichts Auffalliges vor. Eine 
bemerkenswerte Struktur des Haarkranzes findet man dagegen bei der 
wurzelsaugenden Dill-Laus Yezabura pastinacae. Auf dem Kegelstumpf 
des Hinterleibendes sitzen ober- und unterhalb der Analéffnung wieder- 
um chitindse Platten (Abb. 4a u. b). An den Seitenflachen der oberen 
Platte sind je 3 einwirts gekriimmte Borsten vorhanden. Kleinere 
Borstchen stehen vereinzelt daneben. Je 4 einwarts gekriimmte Borsten 
befinden sich auf den Seitenflichen der unteren Platte. Davon sind 
meist 2 Borsten doppelt so groB wie die beiden anderen (Abb. 4b). 
Im ganzen tragt also die untere Platte 8 Borsten. Alle Borsten stehen 
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seitwarts. Sie iiberragen also nicht die Afterdffnung von ,,oben“ und 
unten‘ wie bei Lachnus. Die gleiche Anordnung der Borsten habe 
ich auch bei Doralis (Abb. 6 u. 7) wiedergefunden. 

Auch der Haarkranz der Blattlause der Gattung Doralis kann als 
,vereinfacht bezeichnet werden. Ein auffalliges kérperliches Merkmal 
der Doralis-Lause ist ein Hinterleibanhang in Gestalt eines ,,Schwinz- 
chens“ (Abb. 5, 6 und 7). Darunter liegt die Afterdffnung. Noch 
tiefer befinden sich chitindse Platten, die mit aufwirts gebogenen 


Abb. 4a u. b. Hinterleibsspitze von Yezabura pastinacae BORNER i. 1. a die ,,schwanzartig“ 
ausgezogene Hinterleibsspitze von der Riickenseite gesehen, b dasselbe in doppelter Vergr.,; 
halbschrag von der Seite gesehen. Vergr. etwa 20x (gez. H. SCHMIDT). 


kirzeren oder langeren Borsten besetzt sind. Bei Doralis evonymi 
(Abb. 7) stehen die Borsten (ahnlich wie bei Yezabura) auf den ab- 
fallenden Seitenflichen. Bei der Apfellaus (D. pomi) sind die Borsten 
wiederum: halbkreisformig aufgesetzt. Bei den Doralis-Lausen fasse ich 
den Haarkranz als eine Auffangvorrichtung auf. Borsten, die eine 
,,Greiffunktion“ erfiillen, sind nicht vorhanden. 

Die Blattlaus Chaitophorus betulinus ist im Besitz eines sehr ,,ein- 
fachen‘‘ Haarkranzes. Das ganze Gebilde besteht nur aus 4 Borsten 
(Abb. 8). Je 2 Borsten dienen als Greifvorrichtung und je 2 Borsten 
als Auffangvorrichtung. 

Als ,,einfach“‘ zu bezeichnen ist auch der Haarkranz bei der Borsten- 
laus (Periphyllus villosus, Abb. 9), die man haufig auf Ahorn antrifft. 
Bemerkenswert ist bei dieser Laus die starke ,, Behaarung‘‘ des Korpers 
auf dem Riicken sowie auf den Flankenhauten (Abb. 9c). Verschieden 
groBe Borsten sitzen am Ende des Hinterleibes (Abb. 9a). Der Haar- 
kranz setzt sich aus wenigen, etwa 4—6 Borsten zusammen, die auf dem 
oberen Afterschild stehen. Vermutlich gehoren die Borsten oberhalb 
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der Hinterleibsspitze auch zum Bereich des Haarkranzes. Genaueres 
vermochte ich nicht festzustellen. 


Bei der Wurzellaus Paracletus cimiciformis sind an der Analregion 
auch nur vereinzelt Borsten (sehr kurz und schwach entwickelt) zu 


Abb. 5. 


Abb. 7. Abb. 8. 


Abb. 5. Hinterleibsspitze von Doralis pomi DE GEER in seitlicher Ansicht. Vergr. etwa 20x 
(gez. H. SCHMIDT). : 


Abb. 6. Hinterleibsspitze von Doralis fabae Scop. in seitlicher Ansicht. Vergr. etwa 20 x 
(gez. H. SCHMIDT). 


Abb. 7. Hinterleibsspitze von Doralis evonymi F ABR. in seitlicher Ansicht. Vergr.etwa 20 x 
(gez. H. SCHMIDT). 


Abb. 8. Hinterleibsspitze von Chaitophorus v. d. Goor von der Bauchseite gesehen. Der 
perianale Haarkranz setzt sich aus 4 Borsten zusammen. Vergr. etwa 20x 
(gez. H. SCHMIDT). 


bemerken. Als einen Haarkranz méchte ich diesen Bérstchenbesatz 
nicht ansprechen. Weitere Angaben tiber diese interessante Wurzellaus 
sind nicht notwendig, da bereits an anderer Stelle ihre Besonderheiten 
diskutiert wurden (H. Scumrpt, 1952). 

Aus den Beschreibungen geht hervor, daB der perianale Haarkranz 
aus 2 Teilen besteht: 1. aus den Analplatten und 2. aus den Analborsten. 


Untersuchungen zur Trophobiose der Ameisen. I. 233 


Je nach Lange und Stand der Borsten werden dieselben zu einem mehr 
oder weniger korbahnlichen Gebilde (Borstenkérbchen) zusammengefiigt. 
Abweichungen vom ,,typischen‘‘ Bau sind vorhanden. 

In einer Liste (Tabelle 2) sollen einer besseren Ubersicht wegen die 


strukturelle Higentiimlichkeit sowie die funktionelle Bedeutung, die im 
folgenden Abschnitt erértert wird, zusammengefaBt werden. 


Abb. 9a—e. Periphyllus villosus Htc. (= Borstenlaus). a Hinterleibsspitze einer Laryve von 

der Baauchseite gesehen, b dasselbe von der Seite gesehen, c Demonstration des starken 

und langen Borstenbesatzes auf der K6rperoberfliche. Vergr. etwa 18 x (au. b), 25 x (c) 
(gez. H. SCHMIDT). 


c) Bedeutung des Haarkranzes im Zusammenhang mit der Verhaltens- 
weise der aphidophilen Ameisen. Durch die analen Borsten, die tiber 
der Afteréffnung stehen, wird der hervortretende Kottropfen umfaBt, 
ahnlich wie eine Hand mit gekrimmten Fingern nach einem Gegenstand 
greift oder faBt. Daher habe ich den oberen Borstenbesatz als ,,Greif*- 
Vorrichtung bezeichnet. Die Borsten unter der Afteréffnung bezeichne 
ich als ,,Auffang‘‘-Vorrichtung, da durch diesen Borstenbesatz der 
Kottropfen eine ,,hangende“‘ Lage erfaihrt. Der perianale Haarkranz 
erfiillt also die wichtige Aufgabe (vor allem bei Aphiden mit 
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Tabelle 2. 


des perianalen Haarkranzes. 


Aphidenart 


Lachnus exsiccator 


Lachnus roboris 


Cinara ‘piceae 


Yezabura spec. 


Doralis pomi 
Doralis fabae 
Doralis evonymi 


Chaitophorus 
betulinus 


Periphyllus 
villosus 


Paracletus 
cumiciformis 


Morphologische Besonderheit 


Chitinplatten an der Anal- 
region, lange, gebogene 
Borsten schlieBen sich 
ober- und unterhalb der 
Analoffnung zu einem 
korbartigen Gebilde (Bor- 
stenkérbchen) zusammen 
= ,,typische“ oder ,,voll- 
entwickelte“* Form des 
perianalen Haarkranzes 


Chitinplatten an der Anal- 
region, kiirzere, gebo- 
gene, dicht aneinander- 
gereihte Borsten; nur ge- 
ringe Abweichung von 
der ,,typischen‘‘ Form. 


Geringe Abweichung von 
der ,,typischen Form‘ 


Chitinplatten an der Anal- 
region mit verschieden 
groBen Borsten besetzt, 
Borstenstand an den Sei- 
tenflachen der Chitin- 

platten = Abweichung von 
er ,,typischen” Form 


Chitinplatte an der Anal- 
region (unter dem Hinter- 
leibsanhang = ,,Schwanz- 
chen“ mit langeren oder 
kurzeren Borsten besetzt) 
= Abweichung von der 
»typischen‘* Form: Ein 
korbartiges Gebilde wird 
nicht erreicht 


Stark vereinfachter Baudes 
Haarkranzes: 4 Borsten! 


Chitinplatte mit wenigen 
kurzen Borsten besetzt, 
Abweichung von der ,,ty- 
pischen‘‘ Form = sehr 
vereinfachter Haarkranz 


An der Analgegend verein- 
zelt stehende schwach 
entwickelte Borstchen = 
kann nicht als Haarkranz 
angesprochen werden. 


Bedeutung als 
trophobiotische Einrichtung 


Borstenstand tiber der Anal- 
offnung, ,,Greif*‘-Vor- 
richtung, Borstenstand 
unter der Analdffnung, 
, Auffang“‘-Vorrichtung 
fiir den austretenden Kot- 
tropfen os 


Analborsten funktionieren 
als ,,Greif‘*- und ,,Auf- 
fang*‘-Vorrichtung 


Analborsten funktionieren 
als ,,Auffang‘‘- Vorrich- 
tung 


Je 2 Borsten funktionieren 
als ,,Greif‘‘-Vorrichtung, 
je 2-Borsten als ,,Auf- 
fang*‘-Vorrichtung 


, Auffang“‘-Vorrichtung (?) 


Ohne Bedeutung! 
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vollentwickeltem Haarkranz), den fliissigen, klebrigen Kottropfen, der 
beim Austritt aus der Afteréffnung klein und leicht ist, dann aber gréBer 
anschwillt und schwerer wird, zu stiitzen und festzuhalten. Hat nun 
der Tropfen seine maximale Ausdehnung erreicht, so wird er durch 
Tatigkeit der Analmuskeln weggeschleudert. Wirden keine Borsten vor- 
handen sein, so miiBte der schwerer werdende Tropfen am Hinterleibs- 
ende herabsinken. Dadurch wiirden die dicht bei dicht sitzenden Liuse 
verschmutzt und verklebt werden, wodurch ihr Tod herbeigefiihrt wird. 
Bei Aphiden, denen die Analborsten fehlen oder nur sehr schwach 
entwickelt sind, wird der austretende Kottropfen im nichsten Augen- 
blick plétzlich durch Muskelkontraktion bogenférmig fortgespritzt. 
Andererseits gibt es Wurzellause (Forda), die vermutlich keine ,,Spritz- 
muskulatur“ besitzen. Hier fallt der Kottropfen zu Boden (wenn er 
nicht von den Ameisen aufgeleckt wird) und verschmiert dann meist 
die dicht aneinandergedrangten Lause. 

An den Borsten des Haarkranzes gleitet der Kottropfen unter stetigem 
GroBerwerden entlang und bleibt, wie ich beobachtet habe, so lange 
an den Borsten hangen, wie er ,,wachst‘‘, bis zu seiner maximalen Aus- 
dehnung. In dieser Zeitspanne kann der Kottropfen von den Ameisen, 
die die Sammeltatigkeit ausiiben, aufgenommen werden. Sind keine 
Sammler in der Nahe der Aphiden, so erfolgt das Fortschleudern des 
, fertigen‘’ Kottropfens. 

Nach meiner Ansicht ist die eigentliche Begegiine. des Haarkranzes 
in der Stiitzfunktion fiir den anschwellenden Kottropfen begriindet. 
Mit dem Festhalten des Exkrementtropfens erfillt der anale Haarkranz 
auch fiir die Trophobiose eine nicht unbedeutende Aufgabe: er wird zu 
einer trophobiotischen Hinrichtung. 

Es erscheint mir angebracht, zu einem Verstindnis der Vorginge bei 
der Kotabscheidung der Aphiden, zunichst das Verhalten der Sammler- 
Ameisen ihren Trophobionten gegeniiber zu untersuchen. Was andere 
Beobachter. und. ich zu den Besonderheiten der Kotabscheidung zu 

sagen haben, steht in einem gesonderten Abschnitt. 

Nach Beobachtungen an der Roten Waldameise bleiben die Sammler 
so lange bei einer besuchten Lauskolonie, bis ihr Kropf gefiillt ist. 
Jedoch beschaftigen sich die Ameisen nicht dauernd mit der Sammel- 
tiitigkeit. Die Sammler verharren oft vollig regungslos (Sammelpause ?), 

-um-dann plotzlich wieder iiber den Riicken der Lause zu eilen und 
klopfende Fiihlerbewegungen auszufiihren. Sind die Blattlauskolonien 
groB, so bemiihen sich die Sammler nicht um einzelne Lause. Scheinbar 
wahllos lecken die Sammler hier und dort vom Haarkranz die Exkre- 
menttropfen fort. Sitzen dagegen die Liuse vereinzelt, so bemthen sich 
die Sammler mehr um jedes Einzeltier und bedringen es, um den Kot 
zu erhalten. Nahert sich ein Sammler einer Blattlaus, so betrillert er 
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ihren Kérper auf dem Riicken und an den Flanken mit lebhaften Fibler- 
‘schligen. Die zitternden Fiihlerbewegungen hat man mit dem Melken 
bei unseren milchspendenden Haustieren verglichen; man spricht deshalb 
von ,,melkenden‘‘ Ameisen!. ' 

d) Kotabgabe der Aphiden und Ameisenvergesellschaftung. Kine merk- 
wiirdige Erscheinung wahrend der Kotabgabe bei manchen Aphiden 
sind die ,,Pumpbewegungen“: Man kann beobachten, wie aus der After- 
éffnung ein winziger Kottropfen hervortritt, vom Haarkranz umfaBt 
und dann wieder in die Afteréffnung eingezogen wird. Dieses Vor- und 
Zuriickgleitenlassen des Kottropfens kann sich mehrmals wiederholen. 
Gerrnirz (1939) hat diesen Vorgang bei den Tannenlausen 60—70mal 
in der Minute beobachtet. Ich habe bei der Buchenlaus (Lachnus 
exsiccator) solche ,,Pumpbewegungen‘‘ 3—4mal in der Minute wahr- 
genommen. Hine Deutung dieser Erscheinung vermochte ich bisher 
nicht zu finden. Auch Gerrnitz und RomELL (1935) vermochten diesen 
Vorgang nicht zu erklaren. 

Bei den Baumlausen (Lachnus roboris, L. exsiccator) beobachtete 
ich, daB die Kottropfen am Haarkranz in Intervallen von 10—15 min 
erscheinen. Bei den Ahornliusen (Periphyllus villosus) habe ich Inter- 
valle von 8—10 min gemessen. BUsGEn (1891) machte die Beobachtung, 
daB die Baumlaiuse (Art?) etwa alle 3 Std einen Kottropfen abgeben. 
Micuet (1942) bemerkt hierzu, und ich schlieBe mich ihrer Ansicht 
an, daB diese Zahl viel zu niedrig ist. Das Abgeben des Kottropfens 
geschieht nur wahrend des Saugens. Umherlaufende Lause konnte 
ich niemals beim Kotabsetzen beobachten. 

Die Kotabgabe der Aphiden scheint im Zusammenhang mit einer 
Reizwirkung von seiten der ,,melkenden Sammler“‘ (Wirtsameisen) zu 
stehen. ANDREWS (1930) betrachtet die ,,Fiihlermassage“ der Aphiden 
(und der tibrigen Trophobionten) als eine mechanische Reizhandlung. 
Er hat den Vorgang des ,,Melkens“ als ,,Honigtaureflex‘’ bezeichnet. 
Nach ANpREws sollen manche Trophobionten refleaphysiologisch an 


1 Zu dem im Fachschrifttum immer wiederkehrenden Hinweis auf die Ahnlich- 
keit zwischen der Trophobiose der Ameisen und der Viehzucht des Menschen 
mdéchte ich einige Worte hinzufiigen: Die Anfange der Nutztierzucht sind darin 
gegriindet, da der Mensch nahrungliefernde Tiere domestizierte (Haustiere), 
um jederzeit Nahrungsmittel greifbar zu haben. Der Mensch ist aus. vernunft- 
maSigen, praktischen Griinden zu der Haltung und Pflege von Nutztieren gekom- 
men. Bei der Bildung der Ernahrungssymbiose Ameisen—Trophobiont sind jedoch 
physiologische (Geschmackssinn) Faktoren die anregenden Momente gewesen: 
Vorliebe der Ameisen fiir siiBe Stoffe. Daher darf man die LebensiuBerungen der 
Ameisen (dies gilt auch fiir die anderen sozialen Insekten, Honigbienen und Ter- 
miten) nicht ohne Vorbehalt mit einer gewissen Vorsicht in der Erklarung biologi- 
scher Vorgiinge, den Handlungen und Tatigkeiten des Menschen gleichsetzen, wenn 
auch duBerlich gesehen viel Gemeinsames und Gleichartiges bei den sozialen 
Insekten und Menschen vorzuliegen scheint. 
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ihre Wirtsameisen eng angepaft sein. Dies wiirde bedeuten, daB die 
Kotabgabe der Trophobionten nur durch eine Reizauslésung von seiten 
der Sammiler erfolgt. Bryrr (1924) berichtet von der Zitronenlaus, 
daf§ sie nur dann imstande ist, ihren Kot abzugeben, wenn sie in Ge- 
meinschaft mit ihren Wirtsameisen (Camponotus spec.) lebt. Ohne die 
Anwesenheit der Ameisen stirbt die Laus an Darmverstopfung. Der 
AuBenreiz durch die ,,Fiihlermassage“ setzt also erst den Mechanismus 
der Kotabgabe in Gang. Ebenso kann der Kottropfen an dem perianalen 
Haarkranz, wenn er nicht von einér Ameise aufgeleckt wird, festtrocknen 
und dadurch schadigend auf die Laus wirken (Jonzs 1929). Hinige 
Beobachter weisen darauf hin, daB die ,Fithlermassage‘‘ nur dann zu 
einem reizauslésenden Erfolg fiihrt, wenn ganz bestimmte Partien des 
K6rpers der Trophobionten betrillert werden. Enstrn (1902) sah bei 
der Larve der Ginsterzikade (Gargara genistae), daB das Betrillern des 
Hinterleibsendes durch ihre Wirtsameise (Formica fusca-cinerea) einen 
starkeren Reiz auf die Kotabgabe ausiibt als das Betrillern des vorderen 
Hinterleibes, des Kopfes oder des Thorax. ANDREWS gelang es, durch 
kiinstliche Reizung Aphiden und Membraciden zur Kotabgabe aufzu- 
fordern. BORGMEIER (1923) berichtet, daB er die Schildlaus Pseudococcus 
- inquilinus Hemp. durch ,,Kitzeln“ mit einer Nadel zur Kotabscheidung 
veranlassen konnte. Meine in dieser Richtung angestellten Versuche, 
die Aphiden durch sanfte Beriihrung mit einem weichen Pinsel oder 
durch ein zartes ,,Bezittern‘’ mit einem diinnen Grashéilmchen zur 
Kotabgabe zu bewegen, scheiterten samtlich. 

Bei einer zu starken Belastigung der Aphiden durch die Sammler 
sind erstere nicht in der Lage, in kurzen Zeitabstanden ihren Kot abzu- 
setzen. Manche Aphiden zeigen ein ,,Unbehagen“ gegen die sie heftig 
bedringenden Sammler. So beobachtete ich, da Lachnus exsiccator 
bei immer wahrenden ,,Melkversuchen“ strampelnde Bewegungen mit 
den Hinterbeinen ausfiihrt und gleichzeitig den Hinterleib ein wenig in 
die Hohe hebt. 


II. Bedeutung des Ameisenkropfes fiir die Trophobiose. 


Der Darmkanal der Ameisen beginnt mit der Mundéffnung, die in die lange 
Speiserdhre tibergeht: und im Hinterleib (Gaster) eine sackformige Ausweitung 
erfahrt, die als Kropf oder Vormagen bezeichnet wird. Diese Darmausweitung 
ist eine anatomische Besonderheit bei den Ameisen, die eng mit der sozialen Lebens- 
weise dieser Tiere verkniipft ist. Bekanntlich hat Foret den Kropf den ,,sozialen 
Magen‘ der Ameisen genannt. In dem Kropf wird die Nahrung gespeichert und 
je nach Bedarf fiir die individuelle Ernahrung herangezogen oder an die anderen 
Nestgenossen und die Brut verfiittert. Der Kropf ist somit als eine Art Vorrats- 
behalter aufzufassen. An den Kropf schlieBt sich der Driisenmagen oder Stomachus 
(falschlich Kaumagen bezeichnet) an, der physiologisch als Resorptionsort von 
Bedeutung ist. Kropf und Driisenmagen sind miteinander durch eine ventilartige 
Vorrichtung verbunden, die nur so viel Nahrung in den Driisenmagen durchlaBt, 


238 Hans Scumipt: 


wie fiir die eigene Lebenstatigkeit notwendig ist. Die tibrige Nahrungsmenge 
wird wieder heraufgewiirgt (Regurgitation) und an die Nestgenossen verfiittert. 
Der Driisenmagen setzt sich weiter in dem hinteren Abschnitt des Mitteldarmes 
fort, an den sich der Enddarm mit der Enddarmblase (Kotblase) anschlieBt. 


Kropt (prall gefullt) 


Kropf (leer) 


Ortisenmagen 


Abb. 10. Formica rufa L. Schema des Darmkanals zur Demonstration des Kropfes 
(gez. H. SCHMIDT). 


Die Wande des Ameisenkropfes sind elastisch und tiberaus stark 
dehnungsfahig, so daB er auf ein Mehrfaches durch fliissige Nahrung 
erweitert werden kann (Abb. 10). Auf diese Weise werden die Inter- 


Abb. 11. Lasius niger L. Hinterleib (Gaster) mit Petiolus. Links: Kropf gefiillt mit Aphiden- 
honig; Intersegmentalhiute stark gedehnt. Rechts: normales Gaster, nicht angeschwollen 
(gez. H. SCHMIDT). 


segmentalmembranen des Gasters ebenfalls miachtig gedehnt, so daB 
sie fast durchsichtig erscheinen. Manche ,,Melker“ fiillen sich den Kropf 
bis zum ,,Platzen“’. Die grdBte Dehnungsfihigkeit fand ich bei den 
Sammlern von Lasius niger. Hier kann das Gaster das Vierfache seiner 
normalen GréBe erlangen. Ahnlich ist auch das Gaster von Lasius 
fuliginosus dehnbar. Bei beiden Ameisenarten wird das Gaster durch 
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den prall gefiillten Kropf langgestreckt (Abb. 11 u. 12). Anders sieht 
das angeschwollene Gaster von Formica rufa aus: es hangt wie eine 
Kugel an dem Stielchen herab (Abb. 13). 


Abb. 12. Lasius fuliginosus LATR. Hinterleib (Gaster) mit Petiolus. Links: Kropf gefiillt 
mit Aphidenhonig; Intersegmentalhiute stark gedehnt. Rechts: normales Gaster, nicht 
angeschwollen (gez. H. SCHMIDT), 


Von den ,,Melkern‘‘ oder Sammlern einer Ameisenkolonie kann man 
eine andere Gruppe unterscheiden, die Plerergaten. Bei den Plerergaten 
dient der Kropf zeitlebens als ,,Vorratsbehalter“ in der Nestékonomie. 


-Abb. 13. Hine Arbeiterin (Sammler) der Roten Waldameise besucht eine Rindenlaus 
(Lachnus exsiccator). Bei der Laus tritt ein Kottropfen aus der After6ffnung hervor. Das 
Gaster des Sammlers ist stark angeschwollen (H. SCHMIDT, nach dem Leben gez.). 


Die von den Sammlern eingetragene Nahrung wird im Nest an die 
Plerergaten weiterverfiittert, so da stets Nahrungsmengen zur Ver- 
fiigung stehen. In erster Linie spielen die Plerergaten bei unseren ein- 
heimischen unterirdisch lebenden Ameisen (Lasius flavus) eine wichtige 
Rolle. Von ihrer ernahrungsékologischen Bedeutung konnte ich mich 
durch eine Beobachtung iiberzeugen. Aus Mittenwald (Oberbayern) 
hatte ich einem Erdnest von Lasius flavus 3—4 Plerergaten gefunden 
und mit anderen flavus-Ameisen der gleichen Kolonie nach Reinbek 
mitgenommen. Ich wollte feststellen, wie lange die im Kropf ge- 
speicherte Nahrung ausreicht, um die kleine Kolonie zu ernahren. 
Uber 2 Monate lang erhielten meine Ameisen keine Nahrung. Sie 
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wurden wahrend dieser Zeit ausschlieBlich mit dem Kropfinhalt der 
Plerergaten ernahrt} *. 


III. Anhang: Der trophobiotische Stoff (Aphidenexkrement, Aphiden- 
honig). Zusammenfassung bisheriger Forschungsergebnisse. 


Viele pflanzensaugende Insekten (Homopteren: Aphiden, Cocciden, 
Psylliden) entnehmen den Leitungsbahnen der Pflanzen Safte fir ihre 
Ernahrung. Diese Pflanzensifte erfahren nun im Darm der Pflanzen- 
sauger (auf noch unbekanntem Wege) eine chemische Umsetzung, so 
da8 ein fliissiger Kot ausgeschieden wird, der ein hohes kohlenhydrat- 
reiches Nahrungsmittel fiir manche Insekten (vor allem Ameisen, 
Honigbienen, Wespen und Dipteren) darstellt. Man hat den Kot der 
Aphiden als Aphidenhonig bezeichnet, eben wegen seiner zuckerreichen 
Beschaffenheit: Alle Insekten, die Exkremente von Homopteren auf- 
nehmen, sind also indirekt an das lebende Pflanzengewebe gebunden. 
Ich méchte die ernihrungsdkologische Rolle der Aphiden (in ihrer 
Eigenschaft als Trophobionten) vergleichen mit der ernaéhrungsdkologi- 
schen Rolle der symbiotischen Flagellaten bei den holzfressenden 
Termiten (z. B. Calotermes, Reticulitermes). Bekanntlich einverleiben 
sich die Termitenflagellaten feine Holzsplitterchen und bauen die 
Cellulose zu Traubenzucker ab, der in die Darmflissigkeit ausgeschieden 
wird. Der Traubenzucker wird im Kérperhaushalt der Termiten (Arbei- 
ter) verbraucht. Sehen wir uns nun die Trophobionten an: sie saugen 
Pflanzensaft und wandeln ihn zu einem stark zuckerhaltigen Stoff 
um, der den Ameisen als Nahrmittel dient. In beiden Fallen wird 
ein pflanzliches Produkt (Holz, Zellsaft) durch artfremde ,,Hilfsorganis- 
men‘ umgewandelt, und es entsteht ein Nahrmittel fiir den betreffenden 
Wirt. 

Die Exkrementtrépfchen, die von Aphiden, Cocciden, Membraciden 
und Psylliden ausgeschieden werden, sammeln sich auf Blittern und 
Nadeln von Laub- und Nadelbiiumen. Sie bilden glinzende Tropfen, 
die man als ,,Honigtau‘‘ bezeichnet. Lecken nun die Ameisen. die 
Exkrementtrépfchen vom perianalen Haarkranz, also vom After fort, 
so spricht man von ,,Homopteren-Honig‘‘, im Falle der Aphiden von 
»Aphidenhonig™. Zwischen Honigtau und Aphidenhonig ist im Hin- 
blick ou die chemische Entstehung kein Unterschied vorhanden. 


: Fine ahnliche Funktion wie die Plerergaten erfiillen auch die ,,Honigtipfe‘ 
der Honigameisen (Myrmecocystus spec., Leptomyrmex spec., Melophorus spec.) im 
tropischen Amerika, Nordafrika und Australien sowie die europdische Prenolepis 
spec. Jedoch speichert der Kropf der amerikanischen Honigameisen die siiSen 
Safte von bestimmten lebenden Eichengallen, weniger Aphidenexkrement. 

* Auf die wichtige Rolle der Plerergaten bei der Ernahrung der Ameisen Tibets 
hat Ermpmann (1941) hingewiesen. 
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Honigtau und Aphidenhonig sind auf dem gleichen W SSeAMURBARICES 
iiber den Aphidendarm entstanden. , 

Der Honigtau wird von Honigbienen, Wespen, hiufig auch von 
Hummeln und Fliegen aufgeleckt. Meist werden die honigtautragenden 
Baume in dichten Scharen von den genannten Insekten angeflogen. 
Auch bei den Ameisen spielt der Honigtau keineswegs eine geringe 
Rolle. Die wichtigsten Honigtaulieferanten sind die Aphiden an Tanne, 
Fichte, Kiefer, Larche, Eiche und Buche. Auch Schildliuse vermogen 
groBe Mengen von Honigtau zu erzeugen. 


Die tierische Herkunft des Honigtaus steht heute einwandfrei fest. Die friiheren, 
viel diskutierten Auffassungen, wonach durch Temperaturunterschiede in den 
Holzgewachsen eine Saftstauung -ent- 


steht, durch die der zuckerhaltige Tabelle 1 (nach Gurrnitz 1930). 
Saft aus Blattern und Nadeln heraus- 

gepreBt (,,ausgeschwitzt‘‘) wird, haben raheen nen Wasi 
den experimentellen Untersuchungen % % 
(MicHEL 1941) nicht standgehalten. 

Chemisch gesprochen ist derAphi- Wasser. .... 98,63 48,34 
denhonig ein umgewandeltes Produkt Trockensubstanz. 1,37 51,66 
des Baumsaftes, praziser ausgedriickt, Invertzucker . . 0,72 18,80 
ein Produkt des Siebréhrensaftes bel RS cker. . . Ke ae 
Cea ena Be L098), 5 ie: Nabrongs; ©. Gosambmucker.\.'|! “0,79 | ° 89,37 
aufnahme der Aphiden erfolgt durch iweig. . . . . 0,06 ee 


den. Einstich des Saugrohres in das - 
Pflanzengewebe (Siebteil, Parenchymzellen). Wie aus den Arbeiten von FRANCKE- 
GROSMANN (1937), MicHEL (1941), Leonnarpt (1941), RawirscuEr (1933) und 
RoMELL (1935) ersichtlich ist, bevorzugen die Aphiden die Siebréhren, da die von 
den assimilierenden Blattern abgeftihrten Nahrstoffe im Siebteil in besonders 
reichlicher Menge enthalten sind. 

LEONHARDT hat bei Rindenlausen (Lachnus pichtae Morpvw., L. pineti Koon, 
L. hyalinus Kocnu, L. laricis WauK., L. tomensus DE GEER), die als Nadelbaum- 
Honigtauerzeuger wirtschaftlich bedeutungsvoll sind, den Stichverlauf an Hand 
von gefarbten Mikrotomschnitten genau verfolgen kénnen. Das Saugrohr dringt in 
eine Zelle ein. Ein Teil des Zellsaftes steigt (durch Uberdruck in der Zelle und durch 
Kapillarwirkung) in den nahrungsleitenden Kanal. Die Mundpumpe saugt die auf- 
steigenden Safte an, die durch peristaltische Bewegungen in den Magen befordert wer- 
den. LEONHARDTnimmt an, daB die in den Zellen vorhandene Starke in der Zwischen- 
zeit von dem Speichel verzuckert und ernéhrungsphysiologisch verwertet wird. 

Die Stoffwechselvorginge im Aphidendarm, durch die der Siebréhrensaft zu 
Aphidenhonig umgewandelt wird, sind im einzelnen noch nicht geklart. BRAMSTEDT 
(1948) hat die Verdauungsphysiologie der Aphiden hinsichtlich der Enzymwirkung 
untersucht und die Frage zu klaren versucht, wie die stark zuckerhaltigen Exkre- 
mente der Aphiden zustande kommen. Er weist in diesem Zusammenhang auf die Ver- 
mutung von Kiiunav hin, wonach die in Pflanzen haufig vorkommenden Glukoside 
(z. B. Phoricin, Arbutin) als Ursache derstarken Zuckerausscheidung anzusehen sind. 
Vielleicht werden weitere Untersuchungen, durch die Kiunavschen Gedankengiange 
angeregt, zur Klarung der chemischen Entstehung des Aphidenhonigs beitragen. 

Gernitz (1930) hat versucht, durch Gegeniiberstellung der chemischen Ana-_ 
lysen von Tannensaft und Honigtau Einblicke in die Entstehungsgeschichte des 
Honigtaus zu erhalten (s. Tabelle 1). 
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Die aus den Spalten I: II ersichtlichen Veranderungen sind verdauungs- 
physiologisch zu erklaren. Gurrnitz nahm eine Umrechnung der beiden Stoffe in 
Prozenten der Trockensubstanz und in Prozenten der Gesamtzuckermenge vor. 


Man erkennt (s. Tabelle 2 und 3), daB der im Tannensaft stark iiberwiegende 
Invertzucker (1 Mol Glukose und 1 Mol Fruktose) im Aphidendarm weitgehend 
resorbiert (bzw. vorher eingedickt) 
wird und im Honigtau stark herab- 
sinkt. Der im Tannensaft kaum vor- 
Zucker in % der handene Rohrzucker ist im Aphiden- 
acid ges exkrement auf ein Drittel der Gesamt- 


Tabelle 2 (nach Gxeryitz 1930). 


zuckermenge angereichert. MIcHEL 

Gesamtzucker. . | 57,66 76,01 analysierte den Kichen-Siebréhrensaft 

Invertzucker . . 52,55 36,4 und den daraus entstandenen Honig- 
Rohraucker. . . | 4,38 | 2586 

Deiat ever BrP: was 128 Danach bleibt der Invertzucker 

fast gleich. Veranderungen treten im 

Tabelle 3 (nach Gernitz 1930). Rohrzucker und bei den Dextrinen 

Lg stark in den Vordergrund. Die Mele- 

| ete een zitose (=Trisaccharid = 2 Mol.Glukose 

und 1 Mol Fruktose) im Honigtau 

Invertzucker . . | 91,11 47,89 geht, wie MicHEL annimmt, auf Kosten 

Rohrzucker. . . 7,6 33,33 eines Teiles des Rohrzuckers und der 

Dextrin aed | 27 | 18,79 Dextrine. MicHeL weist darauf hin, 


daB der Lachnuskérper auf enzy- 

Tabelle 4. Vergleich von Siebréhrensaft matischem Wege den Rohrzucker und 
und Honigtau (nach MicuEt 1941). Dextrine in Glukose und Fruktose 
ESA OR TE RES EES PPE bzw. Glukose abzubauen vermag. 
réhrensaft | honigtau Uber das physiologische ,,Warum“ 
% % dieses Vorganges kann nichts Positives 
gesagt werden. BRaMSTEDT miBt dem 


Invertzucker . . 17,5 19,1 Kohlenhydratstoffwechsel der Aphi- 
Rohrzucker. . . 44,7 25,9 den eine groBe biologische Bedeutung 
Ho nee, pest 46,3 bei, da die Kohlenhydrate fiir das 
are sia 03 a. Wachstum wie fiir die Bewegung 


groBe Energiequellen darstellen. DaB 
100,0 98,6 fiir das Wachstum reichlich Kohlen- 
hydrate verbraucht werden, ist einzu- 

sehen, jedoch bediirfen die Aphiden wohl kaum groBe Energiemengen fiir die Fort- 
bewegung. Die meisten Aphiden verhalten sich ruhig auf ihren Nahrpflanzen. Es 
sind trage, nicht wanderlustige Tiere, die gréBere Ortsbewegungen nicht ausfiihren. 
Die Starke in den Pflanzenzellen bildet die Grundlage der Kohlenhydrat- 
nihrstoffe. Bramstept fand im Blattlausspeichel eine starke Amylase, ebenso 
auch im Magen. Durch den Speichel kann also auBerhalb des Lauskérpers die 
Enzymwirkung in die Nahrpflanzen gelegt werden. Wichtig ist noch die Frage 
nach der Bedeutung des EiweiBstoffwechsels im Blattlausorganismus. Durch die 
Arbeiten von Torx (und Mitarbeitern) konnte gezeigt werden, daB die Aphiden 
mit Hilfe von Symbionten den Stickstoff der Luft assimilieren. Der im Pflanzen- 
saft enthaltene N-Gehalt ist gering. Der im Honigtau nachgewiesene Stickstoff 
weist jedoch einen héheren Prozentgehalt auf. Linpemann (1947) hat zu dieser 
Frage Untersuchungen mit den Aphiden Macrosiphon koehleri (an Tulpen und 
Alpenveilchen) und Neomyzus circumflexus (an Tulpen und Hortensien) angestellt. 
Die Zuchtversuche fiihrten zu dem interessanten Ergebnis, daB an Tulpen saugende 
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Lause sich staérker vermehrten und doppelt so groB8 wurden wie die an Alpen- 
veilchen saugenden. Die Analyse des Pflanzensaftes ergab fiir die Tulpen den 
héchsten N-Gehalt, fiir die Alpenveilchen den niedrigsten. Eine Gewinnung von 
reinem Siebréhrensaft war nicht méglich. Zwischen dem Wachstum und dem 
N-Gehalt der Nahrung bestehen demnach physiologische Zusammenhange. LinpDE- 
MANNs Versuche zeigen, da manche Aphiden nicht so sehr von ihren Symbionten 
abhangig sind. Huss (1947) diskutierte die Arbeit von LrnpEMANN. Er weist 
darauf hin, da die Blattlaiuse groBe Mengen von Pflanzensaft verarbeiten miissen, 
um den EiweiBhunger zu stillen. Um die Wichtigkeit der Eiweifstoffe deutlich 
herauszuheben, schligt HEsszE vor, da man statt der N-Bestimmung eine Bestim- 
mung der Aminosaéuren im Siebréhrensaft und im Honigtau vornehmen miiBte. 
Zudem stammt ein nicht geringer Teil des Stickstoffes aus der Harnsaure (?), 
die fiir den HiweiBaufbau ohne Bedeutung ist. 

Die Ameisen haben eine Vorliebe fiir siiBe Stoffe. Sogar die Attinen, 
die eine ganz andere Ernahrungsgrundlage (Pilzzucht) erkennen lassen, 
nehmen gern zuckerhaltige Stoffe auf. GorrscH (1939) beobachtete, 
da8B auch die Attinen einen starken Blattlausbesuch betreiben. 


Diese Vorliebe der Ameisen fiir siiBe Stoffe benutzt man bekanntlich 
dazu, Giftkéder zu entwickeln, um die im Garten und im Gemiisebau 
lastig und schadlich werdenden Ameisen anzulocken und zu vernichten. 
GortscH (1939/40) stellte eine Anzahl von Beobachtungen an, mit 
dem Ziel, die Wirksamkeit kauflicher Ameisenbekampfungsmittel (,,Alli- 
zol, ,,Rodax“) zu erproben. Goxrtscus Untersuchungen sind insofern 
interessant, als wir in diesem Falle tiber die Geschmacksphysiologie der 
Ameisen im Zusammenhang mit der Aufnahme der siif%en tropho- 
biotischen Stoffe Naheres erfahren. Fir seine Versuche benutzte 
GortscH Lasius niger. In Gipsnestern wurden den Ameisen neben dem 
Giftkéder ,,Allizol“ auch Zweige mit Blattlausen dargeboten. In allen 
Fallen wurde der K6der von den Ameisen nicht beachtet. Es erfolgte 
sogar eine Ablehnung des Kéders, da einige Ameisen den Kéder mit 
Erde abzudecken versuchten. Nach 11 Tagen waren noch alle Versuchs- 
tiere am Leben. Keine Ameise hatte ,,Allizol“ aufgenommen. Ebenso 
brachten die Freilandversuche die Bestitigung, daB Lasius niger den 
Giftkéder verschmaht, wenn Blattlaushonig zur Verfiigung steht. Sind 
die Ameisen auf Blattlausexkrement eingestellt, so scheint es demnach 
schwer zu sein, die Tiere an andere siiBe Nahrungsmittel zu gewohnen!. 
Aus den Untersuchungen von Goxrtscu geht hervor, da8 ein siiBer 
(zuckerhaltiger) Kéderstoff nicht gleichbedeutend ist mit siSem (zucker- 
haltigem) Blattlausexkrement. Demnach mu Blattlausexkrement auf 
die Ameisen eine besondere Geschmackswirkung ausiiben; die blatt- 


1 Kine ahnliche Beobachtung machte ich mit Lasius fuliginosus. Ich brachte 
eine Anzahl von Ameisen, die stark aphidophil sind (die Tiere waren einer groBen 
Kolonie entnommen, die Rindenlausexkrement eintrug), in ein Gipsnest und legte 
ihnen eine siiBe Fruchtmarmelade vor. Keine fuliginosus-Ameise hat die Marmelade 
beachtet. 
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lausbesuchenden Ameisen haben daher nicht das Bediirfnis, ihre 
Nahrungsquellen oft zu wechseln. 

Welche erndhrungsphysiologische Bedeutung haben nun die Homo- 
pterenexkremente fiir den Kérperhaushalt der Ameisen? Die stark 
kohlenhydratreichen trophobiotischen Stoffe besitzen einen hohen biologi- 
schen Nédhrwert. Sie sind gewi® fiir den Betriebsstoffwechsel von auBer- 
ordentlich groBer Bedeutung, zumal die Ameisen als lebhafte, schnell 
bewegliche Tiere groBe Energiemengen bendtigen. Auf erdem spielen 
die Kohlenhydrate, neben EiweiSstoffen, auch beim Baustoffwechsel 
(Aufzucht der Larven) keine geringe Rolle. 

Jedoch gibt es wohl keine Ameisenart, die sich ausschlieBlich von 
den Exkrementen der Pflanzensauger ernihrt. Auch solche Ameisen, 
von denen man annimmt, daB sie sich so gut wie nur von Aphidenexkre- 
ment ernahren (z. B. Lasius flavus), kénnen ohne Zufiihrung von 
tierischen EiweiSstoffen nicht leben?. 


Zusammenfassung. 


1. In der Ernéihrungssymbiose (Trophobiose) zwischen Ameisen und 
pflanzensaugenden Insekten (Homopteren) dient am hiaufigsten der 
fliissige Kot von Rinden-, Blatt- und Wurzellausen den Ameisen als 
Nahrungsmittel. Viele Aphiden, deren Exkrementtrépfchen von den 
Ameisen aufgenommen werden, tragen an der Analoffnung einen Besatz 
von Borsten, den man als perianalen Haarkranz bezeichnet. Die funk- 
tionelle und biologische Bedeutung des perianalen Haarkranzes sieht 
man darin, da die Analborsten die hervortretenden Kottroépfchen fest- 
halten, damit die Ameisen sie auflecken kénnen. 

2. Die Struktur des perianalen Haarkranzes wird beschrieben. Bei 
den untersuchten Aphidenarten werden Unterschiede hinsichtlich An- 
ordnung, GrdBe und Form des perianalen. Haarkranzes festgestellt. 
Der ,,vollentwickelte‘‘ perianale Haarkranz besteht aus einem ,,oberen‘‘ 
und einem ,,unteren‘’ Borstenstand. Es gibt Ubergiinge von einer 
»,Vereinfachung* (schwache Beborstung) bis zu einem vélligen Fehlen 
des Haarkranzes. 

3. Der perianale Haarkranz erfillt die Funktion einer Halte- und 
Auffangvorrichtung fiir den Kottropfen. Ohne den Haarkranz wiirde 
der austretende und schwerer werdende Kottropfen sehr bald abfallen 
und durch seine klebrige Beschaffenheit die Aphiden verkleben und 
verschmutzen, 

4. Wahrend des GroBerwerdens und des Entlanggleitens an den 
Analborsten kann der Kottropfen von den Ameisen fortgenommen 


1 GOsswaLD machte mich darauf aufmerksam, daB der Lasius flavus sich 
haufig an anderen Ameisenarten vergreift, die in seinen Nestbezirk gelangen. Auch 
andere unterirdisch lebende Insekten dienen Lasius flavus als EiweiBstoff-Futter. 


Untersuchungen zur Trophobiose der Ameisen. I.° 245 


werden. Im ernahrungsdkologischen Sinne und im Hinblick auf die 
trophobiotischen Beziehungen wird damit der perianale Haarkranz zu 
einer trophobiotischen Kinrichtung. 

5. Die Verhaltensweise der Aphiden (Trophobionten) den Wirts- 
ameisen gegentiber und der Wirtsameisen den Trophobionten gegeniiber 
wird beschrieben. 

6. Die Besonderheiten des Ameisenkropfes als trophobiotische Kin- 

richtung werden aufgezeigt. 
_ 7. Die bisher veréffentlichten Forschungsergebnisse -verschiedener 
Autoren tber die Entstehung und chemische Beschaffenheit des 
Aphidenexkrementes im Hinblick auf seine Eigenschaft als trophobio- 
tischer Stoff werden zusammengestellt und erortert. 
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I. Einleitung und Problemstellung. 

Bei der Erforschung der Ernahrung der Gastropoden sind die all- 
gemeinen biologischen Fragen der Nahrungsaufnahme und des Nahrungs- 
erwerbs oft vernachlissigt worden. Dies trifft auch fiir die einheimischen 
SiiBwasserprosobranchier zu. Man findet tiber Qualitit und Quantitiat 
des drauBen in der Natur aufgenommenen Futters kaum Angaben, 
und falls solche vorhanden sind, widersprechen sie sich haufig 
(ScHERMER 1937). Auch ist die Zuordnung unserer Stifwasserproso- 
branchier zu bestimmten ernihrungsphysiologischen Gruppen, wie man 
sie fir die Gastropoden aufgestellt hat (ANKEL 1938), noch keineswegs 
geklirt; konnten doch Cook und STaHRMUHLNER erst 1949 zeigen, da 
die haufig untersuchte Sumpfdeckelschnecke, Viviparus viviparus L., 
mit zu den Strudlern gerechnet werden kann. Unter Strudeln verstehen 
wir das Einbringen von kleinsten Nahrungspartikelchen mit dem durch 
die Cilien der Kiemenfilamente hervorgerufenen Strom des Atemwassers. 
Die Partikelchen werden dann von sog. ,,Schleimfiltern“ (WERNER 


* Gekiirzte Dissertation der Naturwissenschaftlichen Fakultat der Universitat 
Mainz. 
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1951) abfiltriert, eingeschleimt und auf einem besonders ausgebildeten 
Wege als Nahrungswurst geformt dem Munde zugefiihrt. 

Ziel dieser Arbeit ist es, zunachst einmal zu priifen, ob noch andere 
SiiRwasserprosobranchier mit zu den Strudlern gerechnet werden koénnen 
und gleichzeitig den Mechanismus des Einstrudelns und der Filterung 
von Nahrungspartikelchen sowie die Ausbildung der Futterwurst zu 
untersuchen. AuBerdem sollte geklart werden, auf welche Weise die- 
jenigen SiiBwasserprosobranchier, die kein Nahrungsmaterial durch Ein- 
strudeln gewinnen, die mit dem Atemwasser mitgefiihrten Partikel wieder 
aus der Mantelhdhle entfernen und somit Kieme und Mantelhohle vor 
Verschmutzungen schiitzen. Ferner sollte versucht werden, einmal die 
rein biologischen Fragen der Ernaéhrung der SiiBwasserprosobranchier 
etwas genauer zu untersuchen, d.h. die verschiedenen Ernahrungs- 
moglichkeiten der einzelnen Tiere und die Nahrungsmaterialien zu 
ermitteln und miteinander zu vergleichen, um damit tiber den Futter- 
bedarf eines Tieres eine genauere Aussage machen zu kénnen. Gleich- 
zeitig sollte die Ausnutzung der Nahrung festgestellt werden. Bei der 
Untersuchung der Ernahrungsbiologie der Tiere st68t man immer wieder 
auf dkologische Fragen, deren Erérterung fiir das Gesamtverstandnis 
von Nutzen ist. 

Herrn Prof. v. Bupprnprock: bin ich fiir die Erteilung des Themas 
und fiir die stete Anteiinahme an meiner Arbeit zu groBem Dank ver- 
pflichtet. AuSerdem gebiihrt mein Dank Herrn Doz. Dr. F. ScHaLLEeR 
tur die Hilfe, die er mir zuteil werden lieB. 


II. Literaturtibersicht. 


Kine Einteilung der Gastropoden in ernéhrungsphysiologische Gruppen hat 
ANKEL (1938) in seiner Arbeit ,,Erwerb und Aufnahme der Nahrung bei den 
Gastropoden‘* gegeben. Er unterscheidet zunichst Fleischfresser und Nicht- 
fleischfresser. Bei den Nichtfleischfressern tritt besonders die Gruppe der Weide- 
ganger hervor. Ihnen nahe stehen die Pflanzenfresser und die Schlammfresser. 
Weiterhin folgen die Planktonsammler und die Parasiten. ANKEL teilt die Plankton- 
sammler in Schleimnetzsteller und Strudler. Die Untersuchung der Strudler unter 
den Schnecken liegt noch nicht sehr weit zuriick. Orton (1912) verdanken wir 
die ersten Beobachtungen. Er untersucht .die bekannte Pantoffelschnecke, 
Crepidula fornicata L. Weitere Untersuchungen von ANKEL (1938) und WERNeR 
(1951) bei Crepidula fiihrten zu einer sehr genauen Aufklarung der Verhaltnisse 
bei der Nahrungsaufnahme dieser Schnecke. Das Tier besitzt 2 Einrichtungen, 
eingestrudelte Partikelchen durch Abfilterung zu gewinnen. Die gréberen Partikel 
werden von einem Schleimfiltertuch (WERNER 1951), einem engmaschigen Schleim- 
gewebe, das in einer besonderen Schleimdriise, der Schleimfilterdriise, standig 
neu gebildet wird, festgehalten, eingeschleimt und gelangen dann durch Aufrollen 
des Filtertuches in eine direkt vor dem Munde gelegene, taschenartige Erweiterung 
des Mantelrandes, die sog. ,,Futtertasche“. Die iibrigen kleineren Partikel, die 
durch die Maschen des Mantelschleimfilters hindurchschliipfen kénnen, gelangen 
in den Bereich eines 2. Schleimfilters, des sog. ,,Kiemenschleimfilters“ (WERNER 
1951). Unter den Kiemenfilamenten zieht sich dieses durch die ventralen Cilien 
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der Kiemenfilamente gebildete Schleimfiltertuch entlang. Das Kiemenschleim- 
filtertuch wird in der Futterrinne aufgerollt und unter dauernder Rotation als 
Nabrungswurst geformt dem Munde zugefiihrt. AuBer Crepidula konnten noch 
andere Prosobranchier als Strudler erkannt werden. Hier miissen die Arbeiten 
von YONGE (1935 und 1938) erwahnt werden. Er konnte nachweisen, daB sowohl 
Capulus ungaricus L. als auch die Aporrhais-Arten ihre Nahrung durch Hinstrudeln 
gewinnen. Ferner mu8 nach den Untersuchungen von Granam (19388) Turritella 
mit zu den Strudlern gestellt werden. Dasselbe gilt fiir verschiedene Vermetus- 
Arten z. B. Vermetus novae-hollandiae CHENv. Sowohl F. StanRMUHLNER als auch 
P.M. Cook konnten 1949 nachweisen, daB auch die Sumpfdeckelschnecke, Vivi- 
parus viviparus L. Nahrungsmaterial durch Einstrudeln gewinnt. 

Von den rein biologischen Arbeiten, die sich mit der Ernahrung der Sii8wasser- 
schnecken beschaftigen, sind zunaéchst 2 Arbeiten von ScHERMER (1934 und 1937) 
zu nennen. Hier wird der Versuch gemacht, die Ernahrung unserer Sii®wasser- 
schnecken in ihrem normalen Biotop nach rein biologischen Gesichtspunkten zu 
untersuchen. Er kommt zu dem Resultat, da8 im wesentlichen abgestorbenes 
Material und nicht rein pflanzliche oder tierische Nahrung bevorzugt wird. In 
der schwedischen Literatur werden viele SiiB®wasserschnecken als ,,Avjafresser“ 
bezeichnet. Die Bezeichnung wurde von SERNANDER eingefiihrt und bezeichnet 
die auf einem Gewasserboden in Sapropel oder Gyttja iibergehenden Reste von 
hGdheren lebenden Planktongesellschaften nebst den Resten der sedentairen Boden- 
syn6zien mit oder ohne eingemischte allochthone Detrituspartikel und Humusstoffe“ 
(zit. nach EK. Naumann 1931). Nach einer Beobachtung von BRrocKMETER (1898) 
ist die SiBwasserlungenschnecke Limnea peregra MULL. in der Lage, die Plankton- 
bestandteile im Oberflichenhautchen des Wassers aufzunehmen. Das Tier halt 
beim Kriechen an der Wasseroberflache an und schiebt mit den Wimpern der 
Kriechsohle das am Oberflachenhautchen hangende Planktonmaterial nach hinten, 
Dann kriimmt sich das Tier und friBt das zusammengeflimmerte Material auf. 


III. Material und Methode. 

Als Untersuchungsmaterial dienten 4 SiiSwasserprosobranchier: 
1. Bithynia tentaculata L. 2. Theodoxus fluviatilis L. 3. Lithoglyphus 
naticoides C. Prr. 4. Valvata piscinalis Mt. Ferner wurde Viviparus 
fasciatus Mt. oft zum Vergleich mit herangezogen. Bithynia konnte 
iiberall im Rhein und auch in der Lahn in der Uferregion unten an den 
Steinen sitzend angetroffen werden. Hauptfundort war die Lahn bei 
Cramberg und eine Stelle am Rhein unterhalb des Hafens von Mombach, 
wo die Tiere in Massen vorkommen. Theodorus erhielt ich von der 
Biologischen Anstalt in Plén. Lithoglyphus verschaffte ich mir vom 
Kihkopf etwa 25 km siidlich von Mainz. Valvata fand ich in der Lahn. 
Das Tier bevorzugt die tieferen Regionen der Fliisse und lebt zwischen 
den Steinen im Schlamm. Viviparus wurde in betrachtlicher Zahl bei 
Mombach gefunden. 


Eine einfache Methode nachzupriifen, ob die zu untersuchenden Tiere die mit 
dem Atemwasser mitgefiihrten Partikel filtrieren und als Nahrungswurst dem 
Munde zufiihren, besteht darin, da8 man das Wasser eines Aquariums durch Aus- 
pressen von schmutzigen Algenrasen an Detritus anreichert und gleichzeitig das 
an der Aquarienwand sitzende Tier mit einer binokularen Lupe beobachtet. Zur 
Kontrolle wurden gefarbte Suspensionen angewandt (Karminkorner und Tierkohle). 


18* 
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So markiertes Wasser wird mit einer Pipette in die Nahe der Ingestionsoffnung 
gebracht und nun kann das Einstrémen der Suspensionsteilchen das Austreten 
der Futterwurst, sowie das Entfernen von leicht eingeschleimten Partikeln 
bei nichtfiltrierenden Tieren leicht festgestellt werden. Zur Beobachtung der 
Flimmerstréme in der Mantelhéhle wurde diese bei betaubten und vorher mit einer 
Karminsuspension behandelten Tieren geéffnet. Als wesentlich besser erwies sich eine 
Methode, bei der das Tier so unter Wasser befestigt wurde, daB man bei geeigneter 
kiinstlicher Beleuchtung direkt in die Mantelhéhle hineinblicken konnte. Diese 
Methode lieferte gute Ergebnisse, die allerdings von den Ergebnissen STaHR- 
MUHLNERS bei der Untersuchung von Viviparus stark abweichen. Zur Priifung 
der aufgenommenen Nahrung wurden bei Bithynia zunachst mikroskopische 
Magen- und Kotuntersuchungen durchgefiihrt. Ferner wurden die Tiere unter 
verschiedenen ernahrungsphysiologischen Bedingungen gehalten, d.h., es wurde 
ihnen verschiedene Nahrung vorgesetzt bzw. gleiches Nahrungsmaterial einmal 
als Suspension mit Hilfe eines Riihrwerkes, das andere Mal als Bodenbelag ver- 
abreicht und die Zahl der gleichmaBig ausgebildeten ellipsoiden Kotperlen ausge- 
zahlt. Auf diese Weise konnte ermittelt werden, wieviel Kot das Tier taglich 
produziert und wie oft eine Kotperle ausgestoBen wird. Zur Frage der Ausnutzung 
der Nahrung wurden Aschengehaltsbestimmungen von Material und Kotperlen 
durchgefiihrt. Wertvollere Einblicke vermittelten Stickstoffbestimmungen (nach 
KsELpauu), ferner Kohlenstoffbestimmungen vom Nahrungsmaterial und von 
den Kotperlen. Die Analysen wurden im Mikrolaboratorium des Organischen Insti- 
tutes der Universitat Mainz durchgefiihrt. Zur Klarung der Beziehung des 
Strudelns zur Gesamternahrung mu8 man zunachst die Wassermenge kennen, die 
in der Zeiteinheit die Mantelhohle passiert. Eine photometrische Methode gestattet 
auf rechnerischem Wege die Menge des in der Zeiteinheit durch die Mantelhéhle 
geflossenen Wassers zu ermitteln. Ferner wurde der Sinkstoffgehalt des Rheins 
und der Lahn bestimmt. Dieser schwankt zeitlich und 6rtlich sehr stark. Jedoch 
la8t sich mindestens gréRenordnungsmaBig die Menge des Nahrungsmaterials be- 
stimmen, welche aus einer Wassermenge von bestimmtem Detritusgehalt in der 
Zeiteinheit gewonnen werden kann. Bei starken Tierkohlensuspensionen lieB sich 
direkt im vorher erwaihnten photometrischen Versuch die Menge des eingeschleimten 
und als sog. ,,Pseudofazes wieder abgegebenen Materials bestimmen. 


IV. Untersuchungen zum Nahrungserwerb. 
a) Bithynia tentaculata L. 


Bithynia gehort zur Familie der Hydrobiiden und lebt in der Uferzone 
fast aller europiischer Fliisse und Seen. Wursenperc-LuNnpD (1939) 
schreibt, da die Tiere sehr trage sind, im Aquarium sehr lange an ein 
und derselben Stelle sitzen und wochenlang mit geschlossener Miindung 
am Boden liegen. Dabei bleibt nur ein kleiner Zwischenraum zwischen 
Deckel und Schale offen, durch den das Atemwasser hindurchpassiert. 
Diese geringe Aktivitiit kann nach meinen Beobachtungen auf schadi- 
gende Lichteinfliisse zuriickgefiihrt werden. Tiere, die im normalen 
Tageslicht gehalten wurden, versuchten hiufig sich einzugraben und 
gingen wesentlich schneller ein als im Dimmerlicht gehaltene Tiere. 
Draufen in der Natur wurde Bithynia nur unten an den Steinen sitzend 
angetroffen. Beim Hingraben in den weichen Sand des Aquariums 
konnten Kippbewegungen des Tieres festgestellt werden. Die Tiere 
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verkleben dabei den Sand im Hilfe des Sekretes einer Schleimdriise, die 
sich in der Mitte des Querspaltes an der Vorderseite des FuBes befindet. 


In emem Aquarium mit sauberem Wasser krochen die Tiere an den 
Glaswanden herum. Zur Priifung der Frage, ob das Tier ein Strudler 
im ernaéhrungsphysiologischen Sinne ist, wurde das Aquarium durch 
Auspressen von schmutzigen Algenrasen an Detritus angereichert. Un- 
mittelbar danach war zu beobachten, da8 die 
Tiere das Abweiden einstellten und an der 


a 


Abb. la—c. a Bithynia tentaculata L., an einer Glasscheibe 
sitzend, beim Austreten der Futterwurst. Vergr. etwa 3fach. 
1 einfiihrender Wasserstrom; 2 ausfiihrender Wasserstrom; 
-3 Futterwurst. b Bithynia tentaculata L., beginnt an einer 
Glasscheibe hochzukriechen. Dabei wird das schwach rinnen- 
artige Epithelstiick, auf dem die Nahrungswurst herabgleitet, 
sichtbar. Vergr. 3fach. c Bithynia tentaculata L., an einer 
Glasscheibe sitzend mit einer ausgestoBenen Kotperle. Vergr. 
etwa 3fach. Abb. 2. Viviparus viviparus L. Das Tier be- 
ginnt an einer Glasscheibe hochzukriechen. Der rinnenartig 
Hautlappen, auf dem die Nahrungswurst herabgleitet, ist 
deutlich sichtbar. 


Glaswand sitzenblieben. Mit einer Lupe konnte das Einstrémen der 
Detrituspartikelchen an der Einfuhroffnung beobachtet werden. Aus- 
str6mende Partikelchen waren nicht zu sehen, dagegen von Zeit zu 
Zeit und in Abhangigkeit vom Detritusgehalt des Wassers eine 
Schleimwurst, die dicht neben dem rechten Fiihler austrat und auf 
einem schwach rinnenartigen Epithelstiick des Propodiums zum Riissel 
hin geschoben wurde (Abb. la). Dieses Epithelstiick (Abb. 1b) ist 
bei Viviparus zu einem rinnenartigen Hautlappen ausgebildet, der 
eine sichere Beforderung der Schleimwurst zum Riissel hin gewahr- 
leistet (Abb. 2). DaB es sich hier nicht um die Bildung sog. ,,Pseudo- 
fazes‘‘ handelt, zeigte die Beobachtung, da sich der Riissel sofort zu 
der Futterwurst wendet und sie mit der Radula aufnimmt. Der gleiche 
Versuch konnte mit einer Mehlsuspension durchgefiihrt werden. Bei 
zu starkem Detritusgehalt des Wassers kann die Futterwurst nicht 
ganzlich aufgezehrt werden, sie gleitet in diesem Falle vom Tier herab. 
Die Kotperlen von Bithynia sehen anders aus als die Futterwurst. 


Z. f. Morphologie, Bd. 41. 18a 
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Es sind kompakte, gleichmafig geformte und fast gleich grofe ellipsoide 
Perlen, die am Ausfuhrsipho austreten (Abb. 1c, 3). Ein im Anschluf 
an die Beobachtungen durchgefiihrter Versuch diente zu ihrer Kontrolle. 
Zunichst wurden einige Karminkérnchen in Wasser zerrieben und mit 
einer Pipette in die Nahe der Ingestionséffnung gebracht. Der so 
markierte Wasserteil wurde nun vom Strom des Atemwassers erfa{t 
und in die Mantelhéhle mit heineingezogen. Nur die ganz gelésten Be- 
standteile des Karmins traten mit dem Atemwasser wieder nach aufen. 
Die nichtgelésten kleineren Karminkérnchen miissen filtriert worden 


Abb. 3. Bithynia tentaculata L. Kotperle und Futterwurst. Mikrophotographie. 
Vergr. etwa 10fach. 


sein, denn nach 2—3 min zeigte sich eine intensiv rotgefairbte Schleim- 
wurst neben dem rechten Fiihler, nach der sich der Riissel wandte. 
Eine solche Schleimwurst wurde entfernt und mikroskopisch unter- 
sucht. Weitere Beobachtungen tiber den Vorgang des Abfilterns der 
Suspensionsteilchen und der Ausbildung der Futterwurst zeigten 
folgendes: Die Partikel bleiben, nachdem sie in die Mantelhdhle ge- 
langt sind, an einem Schleimnetz, das sich unterhalb der Kieme entlang 
zieht, hingen. Das Schleimmaterial zu diesem Kiemenschleimfilter 
wird im wesentlichen von Driisenzellen geliefert, die an der Basis der 
Kiemenfilamente sitzen. Auch in den Kiemenfilamenten selbst sind 
Driisenzellen anzutreffen. Die Lage der Schleimzellen konnte durch 
Schnittuntersuchungen ermittelt werden. Der Schleim wird von den 
basalen Cilien der Kiemenfilamente zu langen Faden ausgezogen. Von 
Zeit zu Zeit, das hei®t in Abhangigkeit vom Gehalt des Wassers an 
Suspensionsbestandteilen, reift das Schleimfilter in der Gegend der 
Kiemenbasis ab und wird iiber einen starken Wulst hinweggeflimmert, 
der die Mantelhohle in 2 Raiume trennt. Beim AbreiBen konnten Kon- 
traktionen der Kiemenfilamente festgestellt werden. Unmittelbar da- 
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nach trat auf der rechten Seite zwischen Fihler und Ausfuhrsipho die 
Futterwurst aus. Die Kiemenfilamente sind kurz vor ihrer oberen 
Basis in einem scharfen Knick, der direkt tiber der Spitze des Wulstes 
entlanglauft, nach der Decke der Mantelhéhle abgebogen (dreieckige 
Kammkieme mit veranderten Proportionen). Bei emer mikroskopischen 
Untersuchung der Filamente konnten nur bis zu der vorher erwaihnten 
Knickstelle Cilien festgestellt werden. Schnittuntersuchungen lieferten 
dieselben Ergebnisse. Die Auffassung StraHRMUHLNERs (1949), daB die 
eingeschleimten Detrituspartikelchen in eine mit 
zahlreichen Driisenzellen und Cilien besetzte 
Rinne gelangen und dort entlang bis zum spitz 
zulaufenden Ende der Kiemenhéhle und nun 
erst in die Rinne zwischen Uterus und Wulst 
geflimmert werden, trifft jedenfalls fiir die der 
Sumpfdeckelschnecke verwandten Bithynia tenta- 
culata nicht zu. Auch ist diese Auffassung 
mechanisch schwer zu verstehen. Wesentlich 
verstandlicher sind die Angaben von P. M. Cook 
(1949) in seiner Arbeit tiber Viviparus viviparus 


L. Der Autor verwandte vor allem junge, noch 
nicht so leicht reizbare Tiere zu’ seinen Unter- 
suchungen. Abb. 4 zeigt nun eine Praparations- 
skizze von Bithynia von der Dorsalseite. Die 
Mantelhéhle wurde durch einen Schnitt durch die 
Mitte des Mantelhéhlendaches an der oberen Basis 
der Kiemenfilamente entlang gedffnet und die 


Abb. 4. Bithynia tenta- 
culata L.. Praparations- 
skizze des Tieres von der 
Dorsalseite. Die Pfeile 
geben die Richtung des 
Cilienstromes wieder. 
Veregr. 3fach. 1 Enddarm; 
2 Laichdriise; 3 Futter- 
rinne; 4 Wulst; 
5 Osphradium; 6 Kieme. 


beiden freien Stiicke nach den Seiten umgeklappt. 

Zunichst fiel die starke Ausbildung des Wulstes auf der rechten Seite 
des Mantelhéhlenbodens auf. Dieser teilt die Mantelhohle in zwei Raume 
ein, von denen einer das einstrémende und der andere das ausstr6mende 
Atemwasser enthalt. Dieses gelangt also durch den Cilienstrom der 
Kiemenfilamente von der Ingestionsdffnung iiber das Osphradium zu 
den Kiemen, durchstrémt diese und wird auf der anderen Seite des 
Wulstes vom ausfiihrenden Cilienstrom erfaft. Beim Ausstrémen nimmt 
das Atemwasser die Exkretstoffe des Tieres mit. 

_ Bithynia kann also auf Grund der Untersuchungsergebnisse mit zu 
den Strudlern gerechnet werden, denn es ist ein wohlentwickelter 
Mechanismus zur Filterung und Einschleimung von Detrituspartikelchen 
vorhanden, die dann als Nahrungswurst geformt dem. Munde zugefihrt 
werden. Da8 die Nahrungsaufnahme bei Bithynia nur auf dem Wege 
des Hinstrudelns geschieht, ist indessen nicht anzunehmen. Lediglich 
die ,,FreBlust‘“‘ der Tiere und die vorherige Priifung des Nahrungs- 
materials, die man hiufig beobachten kann, wird dariiber entscheiden, 
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ob die Nahrungswurst aufgenommen wird oder nicht. Frisch einge- 
fangene Tiere lieBen sich sofort mit Mehlsuspensionen fittern. 


b) Theodoxus fluviatilis L. 


Theodoxus kommt in FluBlaufen und in Seen in verhaltnismaBig 
sauerstoffreichem Wasser vor. Kosett (1872) konnte beobachten, da8 
Theodoxus immer trage an Steinen sitzt, niemals an Pflanzen, ferner 
daB die Tiere das ganze Jahr iiber in Tatigkeit sind, also kee Winter- 


Abb. 5a—c. a Theodoxus fluviatilis L., an einer Glasscheibe sitzend. Die mit dem Atem- 
wasser eingebrachten Detrituspartikelchen werden sofort wieder ausgefiihrt. Vergr. etwa 
4fach. b Theodoxus fluviatilis L. Die Schale ist entfernt und die Pallialorgane scheinen 
durch. Vergr.etwa 4fach. 1 Hauttasche (rinnenartige Aushédhlung am Mantelrand); 
2 Kieme; 3 Laichdriise. c Theodoxus fluvialitis L. Praparationsskizze des Tieres yon der 
Dorsalseite. Die Pfeile zeigen die Richtung des Cilienschlages an. Vergr. etwa 4fach. 7 Haut- 
tasche; 2 Kieme; 3 Laichdriise; 4 Driisen- und Flimmerleiste an der Basis der Kiemen- 
filamente; 5 Driisen- und Flimmerleiste, in einem Bogen um den Mantelhéhlenboden 
herumfthrend; 6 Enddarm. 


ruhe kennen. Es zeigte sich jedoch bei der Haltung der Tiere im 
Aquarium, daB sie nicht so triage sind wie Bithynia, sondern lebhaft 
den Algenbelag der Scheiben und der Steine abweiden. Mit dem Tier 
wurden die gleichen Versuche wie bei Bithynia durchgefihrt. Es zeigte 
sich, daB die mit dem Atemwasser mitgefiihrten Detrituspartikel sofort 
oder wenig spiter mit dem ausfiithrenden Strom entfernt werden (Abb. 5a). 
Zum Teil war das Detritusmaterial eingeschleimt, aber niemals trat eine 
kompakte Futterwurst auf und niemals war zu beobachten, da sich der 
Kopf nach diesen schwach eingeschleimten Partikelchen wandte. Be- 
sonders auffallig war das schnelle AusstoBen einzelner Detrituspartikel- 
chen. Kine Erklirung dafiir lieferte die spitere morphologische Unter- 
suchung. Auch der Kontrollversuch mit Karminsuspension lieferte die 
gleichen Ergebnisse wie das an Detritus angereicherte Wasser. Im An- 
schlu8 daran wurde die Mantelhéhle aufpripariert (Abb. 5b und c). 
Zunachst konnte keinerlei Ausbildung eines Wulstes festgestellt werden. 
Das Atemwasser strémt durch den EKinfuhrsipho herein und gelangt 
so in den Bereich der fast quer zur Ké6rperachse gestellten, spitz 
zulaufenden Kieme und wird hinter der Kieme vom ausstrémenden 
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Flimmerstrom erfaft. Was geschieht nun mit den mitgefiihrten Detritus- 
partikelchen ? Hier mu8 zunachst auf die Struktur des Mantelrandes 
hingewiesen werden. Parallel zum Mantelrand verliuft eine nach der 
Seite des Ausfuhrsiphos sich taschenartig erweiternde Aushéhlung. Hier 
werden, wie ein spaterer Versuch ergab, Detrituspartikelchen direkt 
nach der Seite beférdert und ausgestoBen. Diese Tasche entspricht 
vergleichend-anatomisch der Futtertasche bei Crepidula. Die ibrigen 
Partikel gelangen nach dem Durchtritt durch die Kieme auf einer 
Driisen- und Flimmerleiste an der Basis der Kiemenfilamente oder auf 
einer ahnlichen Driisenleiste, die in emem Bogen 
auf dem Mantelhdhlenboden herumfiihrt, in 
den Bereich des ausfiihrenden Stromes und so- 
mit zum Ausfuhrsipho (Abb. 7c). Theodoxus 
bringt also auf 3 verschiedenen Wegen die mit 
dem Atemwasser mitgefiihrten Partikelchen 
wieder nach auBen. Diese 3 Wege scheinen fiir 
alle Kiemenschnecken charakteristisch zu sein, 
wie bei spaiterem Studium der englischen Litera- Abb. 6. Lithoglyphus nati- 
tur (HuLBERT und YoncE 1937) festgestellt seegte, Sas a aces 
wurde. Die englischen Autoren kamen zudem rechten Seite des Tieres wird 
; s in der Mantelhéhle ein- 

gleichen Ergebnis bei Untersuchungen tiber die _geschleimte Detritusmaterial 
Funktion des Osphradiums. Dariitber wird in ee 
einem anderen Zusammenhang noch berichtet. 

AbschlieBend ist von Theodoxus zu sagen, daB das Tier einen wohl- 

entwickelten Mechanismus zum Sauberhalten der Mantelhoéhle besitzt, 
aber diese Méglichkeit nicht zum Nahrungserwerb ausnutzt. 


c) Lithoglyphus naticoides C. Prr. 

Lithoglyphus ist ein ausgesprochener Schlammbewohner. Man 
findet die Tiere niemals an Steinen. Im Aquarium lieBen sie sich nur 
bei guter Durchliiftung halten. Wurden nun die vorher beschriebenen 
Versuche mit den Tieren durchgefiihrt, so zeigte sich, daB die mit dem 
Atemwasser mitgefiihrten Detrituspartikelchen auf einer besonderen 
Flimmerleiste, die sich auf dem Mantelhéhlenboden schrag nach rechts 
vorne hinzieht, nach der Seite geschafft werden (Abb. 6). Lithoglyphus 
ist also kein Strudler im ernihrungsphysiologischen Sinne. Das Tier 
zeichnet sich im Gegensatz zu Viviparus und Bithynia durch ein langes 
stabformiges Osphradium aus. Dies wiirde durchaus der Auffassung 
von HuLzgert und Yoncs entsprechen, welche festgestellt haben, daB 
‘alle im Schlamm lebenden Prosobranchier ein langgestrecktes und 
schmales Osphradium haben, wihrend es bei den tbrigen Formen 
breiter ausgebildet ist. Nach ihrer Auffassung hat das Osphradium 
auch die Funktion eines Tastsinnesorganes (Kontaktstimulationsorgan), 
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welches dem Tier die Menge des in die Mantelhohle gelangten Detritus- 
materials anzeigt. Beobachtungen iiber die Ernahrungsbiologie von 
Lithoglyphus liegen bereits von Krause (1949) vor. 


d) Valvata piscinalis MULL. 

Valvata hat mit Lithoglyphus manche biologischen und auch 
morphologischen Higenschaften gemeinsam. Beide sind Schlamm- 
bewohner mit einer breiten Kriechsohle, welche vorne nach beiden 
Seiten in spitzen und nach hinten gebogenen Zipfeln ausliuft. Uber 
diese Zipfel, die stark beweglich sind, fihrt eine breite Flimmerleiste. 
AuBerdem ist der Riissel verhaltnismaBig lang und an der Spitze so 
erweitert, daB er platt auf den Schlamm- 
grund aufgesetzt werden kann. Besonders 
ausgezeichnet ist Valvata durch die groBe 
federformige Kieme; die aus der Mantel- 
hohle herausragt. Auf der rechten Seite nahe 
der Kieme ist ein fihlerférmiger Anhang 
am Mantelrand vorhanden, dessen Bedeu- 
rota Mpa oe pisematis tung noch nicht erkannt ist (WESENBERG- 
geben die Richtung des Cilien- Lund 1939). 
pamee besipas Sarat Auf Grund der Morphologie der Pallialor- 
se ea Se ae gane scheidet das Tier von vornherein als 

Suspensionsteilchen. Strudler aus. Doch lieferte der Suspensions- 

versuch sehr interessante Ergebnisse. Wurde 
der Atemstrom durch Zufiigung einer Suspension markiert (Abb. 7), 
so konnte beobachtet werden, daB in der Nahe des fihlerférmigen 
Anhanges am Mantelrand die Suspensionsteilchen heftig nach der Spitze 
dieses Organs weggeflimmert wurden. Auch zeigte sich bei starkem 
Zusatz von Tierkohlesuspension, da dieses Organ in kiirzester Zeit 
bereits véllig sauber war. Es wurde abgeschnitten und mikroskopisch 
untersucht. Dabei konnte ein heftig schlagender Besatz von Cilien fest- 
gestellt werden. Hs ist anzunehmen, daf das Organ die Funktion eines 
Reinigungsorganes hat, welches von vornherein verhindert, da Schmutz- 
teilchen in die Mantelhéhle gelangen. 


V. Quantitative Untersuchungen tiber die Filterleistungen 
und die Nahrungsausnutzung Von Bithynia tentaculata L. 

Die bisher beschriebenen Untersuchungen sagen noch nichts aus 
tuber die Quantitat der Nahrungsaufnahme durch Strudeln, d. h. dariiber, 
welche Rolle das Einstrudeln von Nahrungspartikelchen bei der Gesamt- 
nahrungsaufnahme spielt. Es wurden deshalb mit Bithynia und zum 
Vergleich teilweise auch mit Viviparus fasciatus die im folgenden be- 
schriebenen Versuche durchgefiihrt. 
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1. Zunachst ist zu fragen, wieviel Detritus in einer bestimmten Zeit 
eingeschleimt und damit entweder als Nahrungswurst geformt, ge- 
fressen oder als sog. ,,Pseudofiizes‘‘ abgegeben wird. Diese Frage spielt 
zweifellos bei der Befestigung des Bodens in einem See eine nicht zu 
unterschitzende Rolle, wenn man bedenkt, wieviel Schnecken und 
Muscheln dort leben. Man kommt dem Problem nur im Versuch niher. 
Am zweckmaBigsten erwies sich 
eine photometrische Methode. Es 3* 
wurden zunachst Tierkohlesuspen- 
sionen verschiedenerKonzentration 
angesetzt und eine Kichkurve auf- 
gestellt, welche die Lichtdurch- 
lassigkeit bei verschiedener Hin- 
tauchtiefe in Abhangigkeit von der 
Konzentration wiedergibt (Abb. 8). 
Tierkohle zu nehmen ist besser 
als Karminkorner, weil sie absolut 
unléslich ist. Dann wurden die 
Tiere in eine Suspension bekannter 
Konzentration gesetzt — die Sus- 
‘pension wurde mit einem Riihr- , 
werk dauernd umgeriihrt — und 02 Of 06 08 40°12 1% 46 18 Zog/l 
nach einer bestimmten Zeit auf Abb. 8. Hichkurve zur photometrischen 


; Bestimmung der Konzentration einer Tier- 
photometrischem Wege die Ab- kohlesuspension. Die Kurve zeigt die Licht- 
hy ms K eects it durchlissigkeit bei verschiedener Hintauch- 
nhanme er onzentration ermit- tiefe in Abhaingigkeit von der Konzentration. 
telt. Am Boden des GefaBes lagen 
nun die schwarzen Schleimwiirste, die die Tiere durch Abfilterung und 
Einschleimung der Tierkohle gebildet hatten. Die Ergebnisse sind 
in Tabelle 1 zusammengefaBt. Diese Methode gestattet gleichzeitig 
auf rechnerischem Wege wenigstens groBenordnungsmaéBig die Wasser- 


menge zu bestimmen, die in der Zeiteinheit die Mantelhéhle passiert. 


TSSIGKE/. 
S iY 
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a“ 


% 
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Fintauchtiete in Abhdngigkeit von der Lichtdurchh 


Tabelle 1. 


r hl Anfangskonzentration Konzentrationabnahme 
is ‘Mere Se Versuchsdauer |——___ at? ee a 
. | Filtrationswasser 
cy ueneooh me om” HO Std me je Tier u.S td (em*) 


Bithynia tentaculata L. 


5 250 500 2 100 | 20 
5 | 250 | 500 1 60 24 
Viviparus fasciatus Mill. 


2 1000 1000 1 220 | 110 
500 1000 1 120 120 


258 Herricu ScHAFER: 


2. Im Anschlu8 daran wurde versucht, mit einer anderen Methode 
die Wassermenge zu bestimmen, die in der Zeiteinheit durch die Mantel- 
hdhle flieBt. Es wurde die Durchtrittsgeschwindigkeit des Wassers durch 
die Mantelhéhle gemessen und aus der GréBe von Ein- und Ausfuhr- 
éffnung und der Geschwindigkeit die durchflossene Menge berechnet. 
Zur Markierung der Wasserstromung wurde Karminsuspension ange- 
wandt. Diese Methode liefert keine genauen Ergebnisse und kann nur 
zur Feststellung der GréSenordnung dienen. Untersuchungen bei 
Muscheln sind methodisch wesentlich einfacher, denn man braucht 
nur ein geeignetes graduiertes Glasrohr in den Einfuhrsipho einzufithren 
und kann somit direkt die Wassermenge ablesen. Fiir die Muscheln 
sind folgende Werte ermittelt worden: 


Lampsiolus luteolus (amerik. FluBmuschel) 


(nach ALLEN) 24 cm?/min = 1,4 Liter/Std 
Mytilus edulis (nach HAGMEIER) 50 cm?/min = 3 Liter/Std 
Dreissensia polymorpha (nach KroGH) 8 cm3/min = 480 cm%/Std 


Die Messungen bei Bithynia und Viviparus lieferten folgende Er- 
gebnisse : 


Bithyna: 
Durchtrittszeit = 2,5 sec (Mittelwert aus 50 Messungen) 
Transportweg = 8mm 
Querschnitt == ee amnme 
Durchtrittsgeschwindigkeit = 3,1 mm/sec 
Wassermenge = 16,8 em3/Std = 400 cm’/Tag 
Viviparus : 
Durchtrittszeit = 4,5sec (Mittelwert aus 50 Messungen) 
Transportweg = 2,0 cm 
Querschnitt == 7 mm 
Durchtrittsgeschwindigkeit = 4,4 mm/sec 
Wassermenge = 114 cm3/Std = 2,7 Liter/Tag 


Vergleicht man die Ergebnisse mit denen, die auf photometrischem 
Wege ermittelt wurden, so sieht man, da beide in derselben GréBen- 
ordnung liegen, jedoch ist anzunehmen, da8 eine exaktere Methode 
etwas hohere Werte liefern wiirde. 

3. Der Sinkstoffgehalt des Rheins und der Lahn wurde an ver- 
schiedenen Tagen und an verschiedenen Orten gravimetrisch bestimmt. 
Die angefiihrten Werte sind Mittelwerte aus mehreren Messungen. Sie 
liegen wahrscheinlich tiber dem Jahresmittel, weil an den Unter- 
suchungstagen, infolge des andauernden Regens im Sommer 1951 die 
starke Triibung der genannten Fliisse sehr lange anhielt. 

Messungen. Rhein bei Budenheim (auf einer ,,Kribbe“‘) 21 mg/Liter, 
Rhein bei Heidesheim 16 mg/Liter, Rhein bei Mombach (unterhalb des 
Hafens) 23 mg/Liter; Lahn bei Cramberg 17 mg/Liter. Die Werte 
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schwanken sehr stark und sind abhingig von den klimatischen Ver- 
haltnissen am Untersuchungstag, von der Lage des Untersuchungs- 
ortes und auch von der Tiefe der Stelle, an der die Probe entnommen 
wurde. 

4. Kine weitere Versuchsreihe sollte die verschiedenen Ernahrungs- 
méglichkeiten der Tiere niher erlautern. Je 3 Tiere (Bithynia) wurden 
uber 24 Std unter verschiedenen ernihrungsbiologischen Bedingungen 
gehalten. Die Versuche fanden im Dammerlicht statt, die Wasser- 
temperatur betrug 14—15°C. 

a) 1. GeféB mit Algenrasen (Wasser klar), 2. Gefai® mit Algen- und 
Diatomeenrasen (Wasser klar). 

b) Gefa8 mit Bodenbelag von sedimentierten Partikelchen (Detritus, 
Diatomeen, Algen) (Wasser klar). Gewonnen wurde das Material durch 
Abspilen von Wasserpflanzen (Myriophyllum-Arten). In den stark 
gefiederten Blattern der Myriophyllum-Arten bleibt der fein verteilte 
Detritus der Flisse hangen und kann somit leicht gewonnen werden. 

c) GefaB mit Rihrwerk (Wasser triibe, kein Sediment). Als 
Rihrwerksmotor diente ein sehr langsam laufender _,,Dual-Motor‘“‘ 
(90—110 U/min). 1. Nur Schwebestoffe und zwar dieselben, die beim 
_vorhergehenden Versuch sedimentiert sind. 2. Schwebestoffe und Algen- 
belag am GefaB. 3. Schwebestoffe (weniger Schwebestoffe als beim 
Versuch c 1). 

Die waihrend des Versuches gebildeten Kotperlen, welche in Gestalt 
und GréBe fast gleich sind, wurden jedesmal ausgezahlt. 

Ergebnisse. a) 1. 150 Kotperlen je Tag (Mittelwert aus 10 Messungen). 
Farbe der Kotperlen: griin. 2. 320 Kotperlen je Tag (Mittelwert aus 
10 Messungen). Farbe der Kotperlen: hellgriin bis gelbbraun. > 

b) 650 Kotperlen je Tag (Mittelwert aus 6 Messungen). Farbe der 
Kotperlen: dunkelgrau. 

c) 1. 1050 Kotperlen je Tag (Mittelwert aus 3 Messungen). 2. 960 
Kotperlen je Tag (Mittelwert aus 3 Messungen). 3. 800 Kotperlen je 
Tag (Mittelwert aus 3 Messungen). 

Wurden den Tieren nur Algen und Diatomeen vorgesetzt, so waren 
am nichsten Tag fast nur die Diatomeen abgeweidet. Algen scheinen 
die Tiere nicht zu bevorzugen. Eine weitere interessante Beobachtung 
war die, daB die Kotperlen morgens oft an der gleichen Stelle, naimlich 
im Halbkreis um das Tier herum lagen. Das Tier saB ohne jede Bewegung 
mit dem Kopfe immer gegen die Strémung gerichtet und filtrierte die 
mit dem Atemwasser mitgefiihrten Partikelchen. Wurde die Stromungs- 
geschwindigkeit erhéht, so kehrten die Tiere von einer bestimmten 
Geschwindigkeit ab um und krochen in der Richtung der Str6mung 
weiter, wahrend sie bei normaler Geschwindigkeit gegen die Strémung 
krochen. Aus den Versuchsergebnissen sieht man, dai die Tiere der 
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Nahrungsaufnahme durch Strudel den Vorzug vor dem Abweiden 
geben. Reine Algenteppiche wird man auch unter den Steen, wo 
Bithynia lebt, kaum antreffen. Der Nahrungserwerb durch Hinstrudeln 
ist nur vom Sinkstoffgehalt des Wassers abhangig, wie die Versuche ¢ 2 
und ¢ 3 zeigen. Vielleicht erklirt sich auch so das haufige Auftreten 
der Tiere in sog. Ringzonen an den Stellen, wo Schmutzwasser in die 
Fliisse geleitet wird. Bei mikroskopischen Untersuchungen der Fazes 
zeigte sich, daB sowohl ein Teil der Griinalgen als auch der Diatomeen 
den Verdauungstraktus unverdaut und noch 
vollig lebensfahig verlassen hatten. Die Aus- 
wertung der Nahrung ist also bei diesen Tieren 
nicht sehr gut. Diese Ergebnisse lieBen sich bei 
spateren Versuchen bestatigen. 

5. Die biologische Bedeutung der gleich- 
maBig geformten Kotperlen ist darin zu sehen, 
da sie besser als ungeformtes Material mit 
dem Wasserstrom abtransportiert werden kén- 
nen und somit die Gefahr der Verschmutzung 
Abb.9. Bithyniatentaculata. der Mantelhohle fiir das Tier nicht mehr be- 
L. Die Schale ist entfernt. steht. Man findet sie im Enddarm regelmaBig 


Die Kotperlen(in der Zeich- é ; ; 
nung schwarz)sindimEnd- hintereinander angeordnet (Abb. 9) und ihre 


cmdcrececint, Verer ctwa AusstoBung erfolgt in einer fast regelmaBigen 
3fach. 1 Enddarm; Zeitfolge (4 bis 5 min). Ausgebildet werden die 
2 Kieme; 3 Kotperle; . : 
4 Mitteldarm-S-Windung, Kotperlen, wie meine Untersuchungen ergaben, 
in der sog. ,,Mitteldarm-S-Windung*‘ (ANDER- 
SEN 1928). Sie stellt die Verbindung zwischen Magenausgang und 
Enddarm her. In diese S-Windung ragt vom Magen ein breiter, 
fast rechteckiger Wulst herein, so daB das Darmlumen im Quer- 
schnitt eine fast sichelf6rmige Gestalt erhalt. Kurz vor der Ab- 
biegung zum Enddarm erfahrt der Wulst eine merkliche Abflachung 
und ist-dann nicht mehr wahrzunehmen. Hier an dieser Knickstelle 
und auch an einer weiteren Stelle am Beginn des Enddarms: sind 
Ringmuskeln vorhanden, welche das Darmlumen verengen kénnen. 
Dadurch wird das verdaute Material aufgestaut und zu Kotperlen 
geformt. Gleichzeitig erfolgt hier die Ausbildung des Schleimhaut- 
chens, welches die Kotperlen umgibt. 

6. Bei der mikroskopischen Untersuchung der Kotperlen zeigte 
sich, dafs ein groBer Teil des Nahrungsmaterials, vor allem bei Algen- 
und Diatomeenernihrung, nicht verdaut war. Zur Priifung der Aus- 
nutzung der Nahrung wurden Aschengehaltsbestimmungen vom Nah- 
rungsmaterial und von den Fazes durchgefiihrt. Beides wurde vorher 
etwa 2 Std bei 80—90° C im Trockenschrank getrocknet. Die Ergebnisse 
zeigt die Tabelle 2. 
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Die Aschengehaltsbestimmungen sagen allerdings nicht sehr viel 
uber die Ausnutzung der Nahrung aus. Deshalb wurde der Stickstoff- 
gehalt (nach KsELpaut) und der Kohlenstoffgehalt einmal vom Nahrungs- 
material, das andere Mal von den Fazes bestimmt. Als Nahrungsma- 
terial diente Bodenivja 
aus der Lahn (Tabelle3). Lea urttes 

Untersuchungen tiber 
die KiweiBverdauung bei Nahrungsmaterial 
Landpulmonaten (Stwt- 
BEL 1909) und auch bei 
Pomatias elegans (KILIAN 


Aschengehalt 


Nahrungs- 
material ses 
% 


a 
% 


Griinalgen (viel kohlensaurer 


Kalkedabere. 0) sta. 46 49 
1951) hatten ergeben, Griinalgen und Diatomeen 55 59 
daB der Nahrung wenig Schlamm aus dem Rhein bei 

Moma ba che eo a hs 83 86 


Stickstoff entnommen 
wird. Wir haben es also mit einer Luxuskonsumption zu tun, wie sie 
zum Beispiel auch bei den Schmetterlingsraupen anzutreffen ist. Nach 
GRAHAM (1939) zeichnen sich aber diejenigen Schnecken, die einen 
Kristallstiel haben — dazu gehért auch Bithynia — dadurch aus, daB 
ein konstanter Nahrungsstrom 

durch das Tier flieBt. Auf Tabelle 3. 

diese Weise wird dem Tier 
sehr viel Nahrungsmaterial zu 
gefiihrt, und es kann es sich 
leisten, nur einen geringen Teil 
davon zu verwerten. 

7. Zum SchluB wurde die Tagesproduktion an Kot eines Tieres bei 
Schlammernéhrung bzw. durch Einstrudeln (etwa 300 Fazes) gewogen. 
Sie betrug 5,1 mg. Bezogen auf das Kérpergewicht des Tieres, fiir das 
als Mittelwert 135 mg angegeben werden kann, sind das 3,7%. 

Die Ergebnisse der letzten Versuche zusammengefafit lassen folgende 
Uberlegungen zu: Betrigt der Sinkstoffgehalt des Rheins an einem 
bestimmten Tag 20 mg/Liter, dann mu8 das Tier durch EKinstrudeln — 
in 24 Std werden mindestens 400 cm* Wasser durch die Mantelhéhle 
getrieben — 8,0 mg Nahrungsmaterial gewinnen. Die Tagesproduktion 
an Fazes wog 5,1 mg und die Ausnutzung der Nahrung ist sehr gering. 
Somit kénnte das Tier unter diesen Bedingungen sein Nahrungsmaterial 
restlos durch Einstrudeln gewinnen. 


N-Gehalt | C-Gehalt 


Nahrungsmaterial. . 
NAZORe Sum etek ts oF. 


VI. Vergleich der Ernahrungsweisen 
der untersuchten Sii8wasserprosobranchier und Zuordnung 
zu ernahrungsphysiologischen Gruppen. 
Bithynia unterscheidet sich von Theodorus vor allem durch den 
starken Wulst in der Mantelhohle, welcher diese gleichsam in 2 Halften 
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teilt. Die Kieme ist relativ groB und langs der Kérperachse des 
Tieres angeordnet. Die relativ kleine tanioglosse Radula ist ge- 
kennzeichnet durch Zaihnchen auf den Seiten der Mittelplatten. Theo- 
doxus besitzt keinen Wulst auf dem Boden der Mantelhohle und 
die Kieme ist zur Kérperachse des Tieres quergestellt. Dagegen 
fallt die stark differenzierte, relativ groBe, rhipidoglosse Radula des 
Tieres auf. Lithoglyphus und Valvata zeichnen sich durch eine breite 
Kriechsohle aus, die vorne in 2 spitzen und sehr beweglichen Zipfeln 
auslauft. 

Theodoxus ist ein ausgesprochener Weideganger, der sich durch 
Abweiden von Algenrasen (Griinalgen und Diatomeen) ernahrt. Das 
Tier bevorzugt sauberes und sauerstoffreiches Wasser. Mit dem Atem- 
wasser mitgefiihrte Partikelchen werden auf 3 von mir beschriebenen 
Wegen wieder nach auBen beférdert. Bithynia ist derjenige SiBwasser- 
prosobranchier, von dem bekannt ist, daB er sich am langsten im ver- 
schmutzten und wenig sauerstoffreichen Wasser aufhalt. So schreibt 
ScHERMER (1934): ,,Nur 2 Arten, Radix ovata Drap. und Bithynia 
tentaculata L. sind als typische Bewohner der Abwiasserzone anzusehen.“* 
Bei Magenuntersuchungen von frisch gesammelten Tieren wurden 
Schlamm, Diatomeen, Algenreste, pflanzliche Gewebefetzen, kohlen- 
saurer Kalk und gelegentlich auch kleine Sandkérnchen gefunden. Das 
Tier ist Schlammfresser, vermittelt aber zu den Strudlern. Lithoglyphus 
meidet stark verschmutzte Zonen (KRAvSE 1949) und braucht ziemlich 
sauerstoffreiches Wasser. Nach Krause vermittelt das Tier zwischen 
den Weidegiingern und Schlammfressern. Dasselbe gilt fir Valvata, 
welche auf den Schlammansammlungen zwischen den Steinen ange- 
troffen wurde. Das Schlammaterial setzt sich dort im wesentlichen aus 
pflanzlichen Abbaustoffen (Bodeniivja) zusammen. Uber die Ernihrung 
der Sumpfdeckelschnecken gibt es die verschiedensten und sich teil- 
weise vollig widersprechenden Meinungen. Es sei hier auf die Aus- 
fiihrungen ScHERMERs (1937) hingewiesen. Bei Viviparus fasciatus, 
welche im gleichen Biotop wie Bithynia angetroffen wurde, ist zu sagen, 
daB die Tiere im wesentlichen Detritusmaterial fressen, welches sie 
direkt als Schlamm aufnehmen oder als feine Suspension (Schwimm- 
aivja) herbeistrudeln. 

Man sieht also, daB bei der Nahrungsaufnahme unserer SiBwasser- 
prosobranchier die mannigfaltigsten Unterschiede herrschen. Bevor- 
zugt wird im wesentlichen zersetztes Material und nicht rein pflanzliche 
oder tierische Nahrung. Nicht zu vergessen ist die Rolle, die die Strudler 
und Schlammfresser unter den Sii8wasserschnecken bei der Schmutz- 
beseitigung der Fliisse und Seen spielen. Sie tragen so zur biologischen 
Selbstreinigung der Gewisser bei. 
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Zusammenfassung. 

1. Untersucht wurden 4 Si®wasserprosobranchier: Bithynia tenta- 
culata L., Theodoxus fluviatilis L., Lithoglyphus naticoides C. Prr. und 
Valvata piscinalis Miu. 

2. Bithynia ist in der Lage, die mit dem Atemwasser eingestrudel- 
ten Partikel durch die Ausbildung eines Kiemenschleimfilters abzu- 
filtrieren, sie zur Nahrungswurst zu formen und auf einem besonderen 
Wege dem Munde zuzufiihren. Das Tier vermittelt ernaihrungsphysio- 
logisch zwischen Strudlern und Schlammfressern. 

3. Theodoxus befordert die mit dem Atemstrom eingestrudelten 
Detrituspartikelchen auf 3 verschiedenen Wegen wieder nach auBen. 
Das Tier ernahrt sich durch Abweiden von Algen- und Diatomeen- 
rasen, die die Steine tiberziehen. 

4. Inthoglyphus besitzt gleichfalls einen besonderen Flimmerstrom, 
der die eingeschleimten Partikel aus der Mantelhdhle entfernt. Das 
Tier ist ein typischer Schlammfresser. 

5. Valvata verhindert mit dem fihlerférmigen Organ am Mantel- 
rand eine Verschmutzung der Mantelhohle. Ernahrungsphysiologisch 
ist Valvata zu den Schlammfressern zu stellen. 

6. Bithynia bildet gleichmaBig geformte ellipsoide Kotperlen aus, 
die in der ,,Mitteldarm-S-Windung“ ihre Form erhalten. 

7. Versuche iiber die Filterleistungen von Bithynia haben ergeben, 
da das Tier bei einem Detritusgehalt eines Gewassers von 20 mg/Liter 
in der Lage ist, seine Nahrung ausschlieBlich durch Einstrudeln zu 
gewinnen. 

8. Die Ausnutzung der Nahrung ist sehr schlecht, wie mikroskopi- 
sche Untersuchungen, Aschengehaltsbestimmungen, Stickstoff- und 
Kohlenstoffbestimmungen von Nahrungsmaterial und von den Fiazes 
ergeben haben. 
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UNTERSUCHUNGEN ZUR FORTPFLANZUNGSBIOLOGIE 
ARTHROPLEONER COLLEMBOLEN. 
Von 
F, SCHALLER. 
Mit 6 Textabbildungen. 
(Hingegangen am 8. Oktober 1952.) 
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1. Einleitung und Problemstellung. 


Obgleich schon von mehreren Forschern verschiedene arthropleone 
Collembolen geziichtet worden sind, ist das Geschlechtsleben dieser Tiere 
bisher ein Ratsel geblieben. In der Literatur sind lediglich vereinzelte 
und vollig unvollstindige Zufallsbeobachtungen beschrieben. 

Bei Archisotoma Besselsi beobachtete WILLEM (1925), daB die Mann- 
chen dieser Art ihr Abdomen unter den Hinterleib der Weibchen schieben 
und die weibliche Geschlechts6ffnung mit der eigenen zu beriihren ver- 
suchen. Die Spermaiibertragung selbst konnte er weder beobachten noch 
nachweisen. STREBEL (1932) sah Mannchen von Podura aquatica nach 
einem ,,Vorspiel“ mit der Spitze ihres Abdomens das Hinterleibsende 
der Weibchen beriihren. Gelegentlich sah er die Mannchen auch mit 
ihrer Geschlechtsdffnung den Boden berithren und dabei ein Trépfchen 
absetzen. Der Nachweis von Spermien gelang ihm aber nicht. LInDE- 
MANN (1950), der als letzter Collembolen (Orckesellen) jahrelang geziich- 
tet und beobachtet hat, bemerkte vom Fortpflanzungsverhalten seiner 
Tiere iiberhaupt nichts. 

Vom Geschlechtsleben der Symphyleonen: (Kugelspringer) wissen 
wir praktisch ebenfalls nichts. (Auf die bei diesen Formen herrschenden 
besonderen Verhiltnisse werde ich in der Diskussion meiner eigenen 


Beobachtungen eingehen.) 
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Das Problem fiir die vorliegenden Untersuchungen war somit in der 
allgemeinen Frage nach den Fortpflanzungsverhaltnissen der Collem- 
bolen leicht gestellt. 

2, Material und Methode. 


Um die zu erwartenden Beobachtungsschwierigkeiten moglichst zu 
verringern, kam es zundchst darauf an, solche Arten fiir die Untersuchung 


eye Soe 


Abb. 1. Gipsblock mit 8 Zuchtkammern. Die Mittelrinne dient zur Wasserfiillung. Jede 
Kammer ist mit einem Glasdeckel (Stiick eines Objekttrigers) verschlossen, der mit Kitt 
abgedichtet ist. MaBe: Gipsblock 12 x 12 x 2,5 em, einzelne Kammer 2 x 1 X 1 cm. 


zu wahlen, die 1. méglichst groB waren, 2. normalerweise nicht versteckt 
lebten, 3. sich leicht halten und ziichten lefen und 4. sich schnell und 
oft fortpflanzten. Eine solche Art war durch die Arbeit LINDEMANNs 
in Orchesella villosa gegeben. Diese Art stand mir in unmittelbarer Nahe 
des Institutes in beliebiger Zahl zur Verfiigung. Die 2. Art, die ich fiir 
meine Untersuchungen wahlte, J’omocerus vulgaris, konnte ich an der 
gleichen Stelle sammeln. 

In der Zeit vom 15. 10. bis 1.11.52 wurden 148 méglichst grofe, 
d,h, ausgewachsene Exemplare von Orchesella villosa gesammelt und 
sofort in kleinen Zuchtkammern einzeln isoliert. Die Zuchtkammern be- 
standen aus Gipsbloécken. Naheres zeigt Abb. 1. Zur Erzielung még- 
lichst gleichmaBiger Feuchtigkeitsverhaltnisse in den Zuchtkammern 
wurden die Mittelrinnen im Abstand von 1—2 Tagen mit Wasser gefiillt. 
Die Gipsblécke befanden sich stets in Zimmertemperatur von 20—25° C, 


one 
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Gefiittert wurden die Tiere mit griinalgenbewachsenen. (Chroococcus) 
Rindenstiickchen, gelegentlich auch mit kleinen Brot- und Kasestiick- 
chen. Wegen der Verpilzungsgefahr muBte das Futter alle 2—4 Tage 
gewechselt bzw. erneuert werden. 

Da ich die Miferfolge friiherer Untersucher auf die besondere Licht- 
scheuheit der Collembolen zuriickfiihrte, setzte ich meine Tiere von 
Anfang an unter Dauerbeleuchtung, die aus einer 100 W-Birne in etwa 
80 cm Entfernung bestand. Nach 10—14 Tagen hatten sie sich an das 
Licht gewohnt und lieBen sich auch durch die Beleuchtung mit der 
Mikroskopierlampe nicht mehr in ihrem normalen Verhalten (Abweiden 
von Algen, Putzen, usw.) stéren. 

Mannchen und Weibchen wurden zunichst nicht unterschieden, 
sondern alle Tiere einfach durch fortlaufende Nummern gekennzeichnet. 
Beginnend am 19. 11. wurden sodann je 2—6 Tiere, die ich an bestimmten 
Merkmalen (verletzte Fihler, Zeichnungsanomalien, usw.) ,,persénlich“ 
unterscheiden konnte, in besonderen Kammern zusammengesetzt und 
dort verschieden lange, aber pausenlos durchs Binokular beobachtet. 
Am verschiedenen Verhalten einzelner Tiere konnte ich so nach und nach 
2 Gruppen auseinanderhalten, die ich entsprechend als Mannchen und 
Weibchen bezeichnete. Diese vorlaufige Unterscheidung der Geschlechter 
nach ihrem Verhalten hat sich spater als ausnahmslos richtig erwiesen. 
Es waren 43 Mannchen, 68 Weibchen und 37, bei denen das Geschlecht 
nicht endgiiltig bestimmt werden konnte. 

Zum Studium der Frage, ob bei Orchesella villosa Parthenogenese 
moglich ist, wurden 20 Weibchen bis zum Absterben isoliert gehalten © 
und bei ihnen ebenso wie bei den tibrigen Weibchen mindestens jeden 
2. Tag nachgepriift, ob sie Hier abgelegt hatten. 

Die Beobachtung der Tiere geschah stets durch den geschlossenen 
Glasdeckel hindurch bei 16—40facher VergréBerung. Der Transport 
einzelner Tiere aus ihren Zuchtkammern in die Beobachtungskammern 
erfolgte in kleinen Fangglaschen, in welche die Tiere nach geringer 
Reizung selbst zu springen pflegten. 

Genau die gleichen Methoden kamen beim Studium von T'omocerus 
vulgaris zar Anwendung. Diese Art erwies sich etwas empfindlicher als 
Orchesella villosa. Vor allem verhielt sie sich viel unruhiger, lief, unbe- 
rechenbar, rasch und ruckartig und war schwer zum Springen zu be- 
wegen. Insgesamt wurden zur gleichen Zeit wie Orchesella 40 Individuen 
von Tomocerus vulgaris isoliert gehalten und beobachtet. Acht davon 
waren Minnchen, 12 Weibchen, 20 unbestimmt bzw. friihzeitig eimge- 
gangen}, 

1 Meiner Frau danke ich herzlich fiir die Mithilfe bei der OB AE I 
einzelner ,,Parchen“. 
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3. Der Sexualdimorphismus bei Orchesella und Tomocerus. 


Die Mannchen der Collembolen haben keine eigentlichen Copulations- 
anhinge. Lediglich bei einigen Symphypleonen sind die Mannchen mit 
Klammerantennen ausgestattet. Uberhaupt zeigen viele Kugelspringer 
deutliche auBere Geschlechtsunterschiede. Hingegen ist die 4u8erliche 
morphologische Unterscheidung der Geschlechter bei fast allen Arthro- 
pleonen iiberaus schwierig. AGRELL (1936) hat darauf hingewiesen, dal 
die Form der Geschlechtséffnung das einzige allgemeine, sichere auBere 
Unterscheidungsmerkmal fiir die Arthropleonen sei. Die Geschlechts- 
éffnung besteht demnach auch bei Orchesella und Tomocerus im weiblichen 
Geschlecht aus einer Querspalte, im mannlichen Geschlecht hingegen 
aus einem Liangsspaltchen. 

In beiden Fallen liegen die Geschlechts6ffnungen aber so versteckt, 
daB& sie an lebenden Tieren nicht zu sehen sind. Bestenfalls sind die 
Weibchen kurz vor der Eiablage an ihrem angeschwollenen Hinterleib 
zu erkennen. In der Regel erscheinen die Mannchen iiberhaupt ein wenig 
kleiner als die Weibchen. Beides gilt aber im wesentlichen nur fiir 
Orchesella villosa. Bei Tomocerus vulgaris ist es mir nie méglich geworden, 
mit einiger Sicherheit Weibchen und Mannchen auBerlich auseinander- 
zuhalten. 

In den Fortpflanzungsperioden jedoch zeigen die Geschlechter von 
Orchesella villosa und Tomocerus vulgaris deutlich verschiedene Ver- 
haltensweisen. 


4. Verhaltensweisen der Fortpflanzung. 


Am 24. 11. bemerkte ich in einer Beobachtungskammer, in der 
6 Orchesellen zusammengesetzt waren, zum erstenmal folgendes: 2 Tiere 
liefen besonders lebhaft und ausdauernd in der Kammer umher, wobei 
sie mit ihren Fiihlern aufgeregt den Boden betasteten. Besonders heftig 
trillerten sie mit den Fiihlern, wenn sie auf einen Artgenossen stieBen. 
Auferdem tupften sie von Zeit zu Zeit mit ihrem Hinterleib in ganz 
charakteristischer Weise auf den Boden. Gelegentlich hielten sie die 
Fiihler auch wie Abb. 5 zeigt, und bewegten dabei den Kopf rasch und 
zitternd hin und her. 

Eine Gruppe anderer Individuen (in der Regel solche, die etwas 
groBer waren) zeichnete sich durch auffallende Tragheit aus. Meist 
blieben diese Tiere ruhig an einem Platze sitzen. Gelegentlich aber 
stieBen sie durch schnelles ruckartiges Vorwiartslaufen andere ihnen nahe- 
kommenden Artgenossen vom Platze und verfolgten dieselben manch- 
mal iiber kurze Strecken. Sonst zeigten sie aber kein besonderes Interesse 
an denselben. Diese Beobachtungen konnte ich in der folgenden Zeit 
an einer ganzen Reihe von Orcbesellen mehrmals wiederholen. 
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Am 25. 11. bemerkte ich auBerdem zum erstenmal, da eines der 
zuletzt genannten Tiere, die in Abb. 6 gezeigte Haltung einnahm und 
so streckenweise mit seinem Hinterleibsende auf dem Boden entlang- 
streifte. Auch diese Beobachtung konnte ich spater oft wiederholen. 

Ich gewann den Eindruck, da die Individuen der ersten Gruppe 
Mannchen und diejenigen der zweiten Weibchen seien. 

Bei Tomocerus vulgaris dauerte es bis zum Januar, bis ich eine ent- 
sprechende Verhaltensweise feststellen konnte. Bei dieser Art gelang es 
mir zunachst nur, das ,,Tupfen‘‘ der vermutlichen 
Mannchen zu beobachten (zum ersten Mal am 
24. 1. 52). 


5. Bildung und Bau der Spermatophoren. 

Als ich am 1.12. zufallig statt der bis dahin 
beniitzten 16fachen eine 30fache VergréBerung zur 
Beobachtung eines ,,Pirchens“ beniitzte, sah ich 
zum erstenmal das ,,Mannchen“ beim ,,Tupfen“ eine 
gestielte Spermatophore absetzen. Mit einem Male cee 
erkannte ich auch, daB die ganze Beobachtungs- 4?P:7, spermatophore 
kammer von solchen Spermatophoren tberséit war. Natiirliche Stiellinge 

: . E 0,25mm. Normales 

Diese Spermatophoren bestehen aus einem steif-' uresehent 
elastischen, senkrecht auf der Unterlage stehenden, 
meist geraden, gelegentlich am oberen Ende etwas gebogenen Stiel, der 
vollkommen hyalin und farblos erscheint, sowie aus einem, diesem Stiel 
oben aufsitzenden, kugeligen bis rund-ovalen und ebenfalls farblos- 
durchsichtigen Spermatropfchen. Die Lange des Stieles kann bei Orche- 
sella villosa zwischen 0,18 und 0,26 mm schwanken und betragt im 
Durchschnitt 0,2 mm. Das Tropfchen miBt im Durchmesser zwischen 
0,03 und 0,05 mm. Hierzu vgl. Abb. 2. (Die Spermatophoren von 
Orchesella villosa sehen iibrigens gewissen Schimmelpilzen zum Ver- 
wechseln ahnlich!) 

Das Samentrépfchen besitzt in normaler Umgebung, d. h. bei hoher 
Luftfeuchtigkeit, eine zaih-fliissige Beschaffenheit. Man erkennt dies dar- 
an, daB Tiere, die gelegentlich mit den Antennen dagegenstoBen, mit 
den feinen Antennenhaaren daran hingenbleiben und sich mit etwas 
Gewalt wieder davon losreifen miissen, ohne daf allerdings dabei das 
Trépfchen zerstért wiirde. In (trockener) Zimmerluft erhartet die Ober- 
fliche der Trépfchen zu einer festen Membran, die durch Beriihren 
unverletzbar erscheint. 

Sowohl die normal zahfliissigen als auch die auBen eingetrockneten 
Samentrépfchen platzen sofort bei Berithrung mit Wasser und lésen sich 
explosionsartig auf. Dabei ist das feine zersprungene Oberflachenhaut- 
chen der getrockneten Trépfchen noch einige Zeit zu sehen (vgl. Abb. 4). 


Z. ft. Morphologie, Bd. 41. 19¢ 
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Durch das Platzen werden die im Tropfen eingeschlossenen Spermien 
frei, die sich nun lebhaft bewegen. Es handelt sich um typisch faden- 
férmige Samenzellen von 0,003—0,004 mm Lange. In Leitungswasser 
von Zimmertemperatur bleiben die Spermien maximal 10 min lang be- 
weglich. Bei Anwesenheit eines frischen Hies der gleichen Art bewegen 
sie sich bis zu 30 min lang. 
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Abb. 3a—c. a Samentrépfchen geschrumpft. b Spermatropfen von Orchesella villosa, der 
in Wasser zum Platzen gebracht wurde. c Samentropfen stark vergréBert. Durch die 
Schrumpfung in Zimmerluft bedingt, ragt der Stiel oben aus dem Tropfen heraus, was 
normalerweise nicht der Fallist. Das feste Oberfliichenhiutchen ist deutlich zu erkennen. 


Durch Reihenversuche konnte ich feststellen, da die Spermien in 
den Samentrépfchen unter normalen Bedingungen bis zu 3 Tagen nach 
dem Absetzen lebensfihig bleiben. Den Zeitpunkt des Absterbens der 
Samenfaden kann man auch ungefaéhr daran erkennen, dai die Trépf- 
chen nicht mehr glasartig durchsichtig, sondern gelblich triib erscheinen. 

Die Spermatophoren von T'omocerus vulgaris besitzen im wesentlichen 
das gleiche Aussehen und die gleichen Eigenschaften wie die eben von 
Orchesella villosa geschilderten. Die Mae sind: Stiellange 0,14—0,25 mm, 
Trépfchendurchmesser 0,03—0,04 mm. Merkwiirdigerweise bewegen 
sich die Samenfiiden von Tomocerus vulgaris im Wasser nicht. 

Das Absetzen der Spermatophoren geschieht nun auf folgende Weise 
(sowohl bei Orchesella als auch bei Tomocerus): Das lebhaft umher- 
laufende und mit den Fiihlern eifrig den Boden betrillernde Mannchen 
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macht plétzlich Halt, senkt das Abdomen, bis die Geschlechtsdffnung 
den Boden berithrt, driickt dieselbe kurz gegen den Boden, hebt sofort 
anschlieBend das Abdomen rasch wieder empor, und zwar ein wenig 
tuber die normale waagrechte Haltung hinaus, verharrt in dieser Stellung 
einen Moment, hebt anschlieBend das Abdomen noch um einen Ruck 
hoher und lauft weiter. Bei giinstiger Stellung des Tieres ist dabei im 
Binokular folgendes zu sehen: Beim ersten raschen Emporheben des 
gesenkten Abdomens wird aus der Geschlechtséffnung der Spermato- 
phorenstiel ausgezogen, und wiihrend des kurzen Verweilens in der 


Abb. 4. Spermatropfen von Orchesella villosa, der in Wasser zum Platzen gebracht wurde. 
1 Spermien, 2 Sekretkugeln, 3 geplatzte Membran. 


“Abb. 3. Typische Fiihlerhaltung eines Maénnchens von Orchesella villosa beim ,,Kopfzittern‘‘ 
= Priifung einer Spermatophore mit den Fihlergrundgliedern.. 7 Spermatophore. Der 
Pfeil gibt die Bewegungsrichtung des Kopfes und der (steif gehaltenen) Fiihler an. 


erhobenen Haltung tritt dann das Spermatropfchen aus. Oft driickt das 
Tier zu Beginn der ganzen Handlung (die bei fliichtiger Beobachtung 
wie ein Betupfen des Bodens aussieht) mehrmals seine Geschlechts- 
offnung gegen den Untergrund, offenbar solange, bis das zaihe Sekret 
des Stieles dort festhaftet. Der Stiel wird immer rasch ausgezogen. Er 
erscheint unmittelbar nachher bereits fest-elastisch. 

Beim Absetzen der Spermatophoren kiimmern sich die Mannchen 
kaum um anwesende Weibchen. Auf jeden Fall wird die engere Auswahl 
der Stellen, an denen die Spermatophoren abgesetzt werden, nicht durch 
etwa vorhandene Weibchen bestimmt. Es ist lediglich zu bemerken, 
daB die Mannchen die Weibchen sehr lebhaft und ausdauernd mit ihren 
Fiihlern betasten und daB sie anschlieBend besonders viele Spermato- 
phoren absetzen. Die Mannchen werden also durch die Anwesenheit 
von Weibchen zweifellos sexuell stimuliert, nehmen aber keine ,,person- 
liche‘’ Notiz von diesen. 

Auch vollig isolierte Mannchen, die nie mit Weibchen zusammen- 
gesetzt wurden, setzten ebenso zahlreiche Spermatophoren ab wie die 
anderen. Ein einziges Mannchen von Orchesella kann in einer Fort- 
pflanzungsperiode bis iiber 300 Spermatophoren absetzen. Solche 
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Fortpflanzungsperioden, die mit den Kireifungsperioden der Weibchen 
parallel gehen, treten bei Zimmertemperatur alle 4—6 Wochen auf und 
dauern 1—2 Wochen. 

Eine besonders merkwiirdige Aufklarung fand die 2. oben erwahnte 
Fortpflanzungsverhaltensweise der Orchesella-Mannchen, das_,,Kopf- 
zittern’’. Wenn ein Mannchen beim Umherlaufen zwischen dem Ab- 
setzen von Spermatophoren mit den Fihlern in die Nahe einer schon 
abgesetzten Spermatophore kommt, dann wird dieselbe zunachst, wie 
Abb. 5 zeigt, zwischen die Fiihlergrundglieder genommen. Sodann be- 
ginnt das Tier mit dem Kopf heftig hin und her zu zittern, so daB die 
Spermatophore abwechselnd rechts und links von den entsprechenden 
TInnenseiten der Fiihler beriithrt wird. Offenbar handelt es sich dabei 
um eine spezifisch-olfaktorische Priifung der Spermatophoren. Im An- 
schlu8 an diese Priifung wird nimlich in gewissen Fallen der Sperma- 
tropfen mit dem Munde abgestreift und verzehrt. Soviel ich sehen 
konnte, werden auf diese Weise nur altere Spermatophoren beseitigt. 
Auch fremde, d. h. von anderen Individuen stammende Spermatophoren, 
werden auffallig gerne gefressen. 

Bei Tomocerus vulgaris konnte ich diese Verhaltensweise noch nicht 
beobachten. 


6. Die Aufnahme des Samens durch die Weibchen. 


In jeder Fortpflanzungsperiode wird also der Boden von den Orche- 
sella- und Tomocerus-Mannchen mit Spermatophoren iibersat, und die 
Weibchen haben nun die Aufgabe, die Samentrdépfchen aktiv aufzu- 
nehmen. Dies geschieht folgendermaBen: Am 25. 11. beobachtete ich, 
wie schon erwaihnt, zum erstenmal, da} eine Orchesella villosa in der 
in Abb. 6 gezeigten Haltung am Boden entlangstreifte. Auf Grund der 
besonderen GréRe dieses Tieres und auf Grund seines sonstigen Ver- 
haltens (besondere Tragheit, StoBreaktion gegen Artgenossen) vermutete 
ich, daB es sich um ein Weibchen handele. Tatsichlich legte es am 
28.11. Hier ab, die sich normal entwickelten. 

Die merkwiirdige Verhaltensweise des ,,Streifens‘‘ habe ich dann 
noch haufig beobachten kénnen. Sie tritt nur bei Weibchen auf, und 
zwar nur bei Anwesenheit von frischen Spermatophoren. Anwesenheit 
von Mannchen ist nicht erforderlich. Wie aus Tabelle 1 hervorgeht, 
streifen nur solche Weibchen, die kurz vor der Eiablage stehen. 

In 3 Fallen hatte ich das Gliick, bei Orchesella villosa den Streifakt 
in seitlicher Sicht genau verfolgen zu kénnen. Das betreffende Weib- 
chen war in eine mit frischen Spermatophoren besetzte Kammer ge- 
bracht worden. Unmittelbar nachdem es mit den Fiihlern Spermato- 
phoren wahrgenommen hatte, ging ein krampfartiges Zucken iiber 
seinen Hinterleib hin, Dabei trat aus der Geschlechtséffnung ein helles 
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Flissigkeitstropfchen aus, das dort hangenblieb. (Das Zucken hatte 
ich gelegentlich friither schon bei streifenden Tieren bemerkt.) Anschlie- 
Send nahm das Tier die typische Streifhaltung ein und begann umher- 
zulaufen. In einem Falle habe ich sicher gesehen, daB es auf diese 
Weise eine Spermatophore ab- 
streifte, deren Stiel dabei umge- 
bogen wurde, waihrend das Sperma- 
tropfchen verschwand. 

Da die Spermatropfchen nur bei 
PerGhogug y nit, 4 Wassereyplatzen, Abb. 6. Weibchen von Orchesella villosa 
diirfte die biologische Bedeutung beim Abstreifen_ einer Spermatophore. 
des ganzen Vorganges ohne weiteres 1,la vom, Wade, eusgeshtone 
verstandlich erscheinen. Der vom 2 Spermatophore. 
Weibchen aus der Vulva vorge- 
preBte Flissigkeitstropfen bringt den Samentropfen an der einzig 
richtigen Stelle zum Platzen und ermdéglicht so den freigewordenen, 
aktiv beweglichen Samenfaden das Vordringen durch die Vulva zu 
den Hiern. 

Das ,,Streifen“ der  Tabelle 1. Protokollauszug. Fortpflanzwngsdaten fir 
Weibchen geschieht nach einige Weibchen von Orchesella villosa. 


meinen Beobachtungen whe: . Tunvuere 
vollig richtungslos. Da- Ni Gestreift am Hiablage am Reechinpe 
durch erscheint es na- _tbdyviaech ateeabont aeatoetndd a tie 
tiirlich méglich, daB 9 9. 12, 10. 12. i 
nicht jede Streifhand- a ghotks ee i) 3 i 
lung zu einer Samenauf- 35 1. 12. (2) 3. 12. 9.12. 
nahme fiihrt. In der 43 28° 12; 29. 12. Bead 
: 83 26. 11. 28. 11. 3. 12. 
Regelstreifendennauch — 99 | 7.19.17 Uhr | 1.12. 21 Uhr | 6.12. 
die Weibchen mehrere 100 25. 11. 28.11. 9512: 
Male. Andererseits wird 111 1.12. | 3.12. 9.12. 


dadurch auch die groBe 

Zahl von Spermatophoren besser verstindlich, die man als statistische 
Sicherung des ungerichteten Aufnahmevorganges ansehen kann. In 
diesem Zusammenhang erscheint tibrigens die Form der weiblichen Ge- 
schlechtsdffnung als Querspalte recht ,,zweckmabig*. 

Bei Tomocerus konnte ich nur in einem Falle das Streifen fliichtig 
beobachten. 

7. Hiablage, Entwicklung. 

Wie aus den Beispielen der Tabelle 1 hervorgeht, erfolgt die Hiablage 
spitestens 3 Tage nach dem Streifen. Was Kizahl, Entwicklung, Hau- 
tungsintervalle usw. betrifft, kann ich die sehr exakten Angaben LinpE- 
MANNs betreffs Orchesella villosa bestatigen. Die von mir im Oktober 1951 
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isolierten ausgewachsenen Orchesellen hiuteten sich in den iiblichen Ab- 
stinden bis zu ihrem Tode weiter. Die letzten Tiere starben im Juni 
1952. Spermatophoren- und Hiablage erfolgten in zeitlichen Abstanden 
von 4—6 Wochen. Einige Mannchen und Weibchen von Orchesella villosa 
haben 3mal Spermatophorenserien abgesetzt' bzw. Hier gelegt. Insge- 
samt haben 16 Weibchen von Orchesella villosa Hier abgelegt, aus denen 
lebensfaihige Jungtiere schliipften. 

. Bei Tomocerus vulgaris hatte ich geringeren Erfolg. Von den 12 
Weibchen kamen nur 3 zur Hiablage. Im iibrigen waren die allgemeinen 
biologischen Verhiiltnisse bei dieser Art grundsatzlich die gleichen wie 
bei Orchesella villosa. Es ist lediglich bemerkenswert, dai Tomocerus 
vulgaris wesentlich spiaiter mit der Fortpflanzungstatigkeit begann. Man 
kann daraus den SchluB ziehen, daB diese Art im Gegensatz zu Orchesella 
villosa, wo offenbar nur auBere Faktoren den jahreszeitlichen Fort- 
pflanzungszyklus bestimmen, im Winter eine angeborene Pause im Fort- 
pflanzungsgeschaft einlegt, die durch die kinstliche Haltung nur ver- 
kirzt, aber nicht beseitigt wurde. 


&. Die Frage der Parthenogenese. 


STREBEL (1932 und 1938) lehnte auf Grund seiner Bactaantangae 
die Parthenogenese fiir die Collembolen ab. Auch FaLKENHAN (1932) 
sprach sich (bei Sminthurides aquaticus) gegen diese Fortpflanzungs- 
moglichkeit aus. Hingegen hat LinpEMANN (1950) fiir Orchesella 2 Falle 
beschrieben, die nur als Parthenogenese zu deuten waren. 

Meine Beobachtungen beziiglich dieser Frage sprechen gegen die 
Moéglichkeit der Parthenogenese. Zunichst haben die 20 Weibchen von 
Orchesella villosa, die ich bis zu ihrem Tode isoliert hielt, so da sie 
nach ihrer Gefangennahme nicht mehr mit Mannchen oder Spermato- 
phoren zusammenkommen konnten, keine Hier gelegt, obgleich mehrere 
von ihnen stark angeschwollene Abdomina hatten. Grundsitzlich haben 
in meinen Zuchten nur solche Weibchen Hier gelegt, die mit Spermato- 
phoren zusammengekommen waren, die meisten von ihnen kurz nach 
dem sie gestreift hatten. Ich bin tiberzeugt, daB dies auch unter natiir- 
lichen Bedingungen so ist. 

Es muf dies allerdings nicht bedeuten, da stets nur befruchtete 
Kier zur Ablage kommen, denn streng genommen geht aus meinen 
Feststellungen nur hervor, daB die Eiablage der Weibchen an das Vor- 
handensein von Spermatophoren gebunden ist. Die Spermatophoren 
stellen den héchstwahrscheinlich olfaktorisch wirkenden Ausléser dar nicht 
nur fiir die Streifhandlung, sondern auch fiir die nachfolgende Eiablage. 
Da aber keineswegs feststeht, daB jedes streifende Weibchen auch tat- 
sichlich Samen aufgenommen hat, so ist auch nicht mit Notwendigkeit 
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bei meinen Zuchten aus allen Gelegen lebensfahige Jungtiere geschliipft. 
anzunehmen, daf alle Kigelege befruchtet sein miissen. Allerdings sind 

Die von LrypEMANN geschilderten EHinzelfille lassen sich zwanglos 
mit der Annahme erklaren, da er mit seinem Futter (Rindenstiickchen) 
zutallig einmal einige frische Spermatophoren in seine ,,Jungfernkam- 
mern“ eingetragen hat und so bei den isolierten Weibchen die Eiablage 
ausléste. (Ich habe, nachdem ich einmal den Sachverhalt durchschaut 
hatte, stets darauf geachtet, meine Rindenstiickchen mehrere Tage grofer 
Trockenheit auszusetzen, wodurch eventuell vorhandene Spermatopho- 
ren sicher unbrauchbar wurden.) 

Bei Tomocerus reichen meine Beobachtungen nicht aus, um ein 
Urteil in der Frage der Parthenogenese zu fallen. 


9. Zusammenfassung und Diskussion. 

Die Ergebnisse meiner Beobachtungen lassen sich wie folgt zusam- 
menfassen : 

1. Die Mannchen von Orchesella villosa und Tomocerus vulgaris setzen 
in bestimmten Zeitabstiinden zahlreiche gestielte Spermatophoren ab. 

2. Die Weibchen streifen die Spermatophoren kurz vor der Hiablage 
in charakteristischer Haltung ungerichtet ab. 

3. Beide Handlungen konnen zeitlich getrennt voneinander und 
ohne Anwesenheit von Geschlechtspartnern durchgefiihrt werden. 

4. Nur Weibchen, die gestreift haben, legen Hier. 

Damit ist die Frage nach dem Geschlechtsleben der arthropleonen 
Collembolen gelést. Es ist anzunehmen, dai sich die Mehrzahl der 
anderen Formen dieser Gruppe ahnlich verhalt, was auch noch weitere 
Beobachtungen zeigen sollen. 

Die arthropleonen Collembolen stellen damit einen Sonderfall im 
Reiche der Insekten, wenn nicht sogar innerhalb des ganzen Tierreiches 
dar. Absetzung von Spermatophoren durch die Mannchen und anschlie- 
Bende aktive Aufnahme durch die Weibchen ist nur bei Molchen, Pseudo- 
skorpionen und gewissen Milben bekannt geworden. Bei diesen Formen 
erfolgt die Aufnahme des Samens jedoch stets gerichtet und unter Mit- 
wirkung der Mannchen. Dementsprechend werden dort auch in der Regel 
nur wenige Spermatophoren abgesetzt?. 

Die Spermatophoren der Pseudoskorpione haben eine verbliiffende 
Ahnlichkeit mit denjenigen der Collembolen. Im Paarungsverhalten der 
Pseudoskorpione sehe ich itberhaupt einen aufschluBreichen Hinweis 
dafiir, wie sich vermutlich die ,, Paarung‘‘ der symphypleonen Collembolen, 
deren Mannchen Klammerantennen besitzen, abspielen diirfte. 


1 Unterdessen hat mein Schiiler F. Pauty bei den Ovibatiden eine dem 
Modus der arthropleonen Coll. véllig analoge Art der Samentibertragung ge- 
funden, Naturwiss. 89, 572 (1952). 
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Zunachst ist es sehr unwahrscheinlich, daB die Kugelspringer nicht 
gleiche oder wenigstens ahnliche Spermatophoren wie ihre arthropleonen 
Verwandten bilden. Diese Annahme wird durch eine unveréffentlichte 
Beobachtung STREBELS gestiitzt, die er mir in liebenswiirdig-selbstloser 
Weise aus seinen Protokollen zur Verfiigung gestellt hat. Demnach hat 
SrREBEL bereits am 30. 8. 28 folgendes beobachtet: ,,Ein kleines, noch 
gelb gefirbtes Tier (gemeint ist Sminthurinus niger) steht in derselben 
Stellung wie das Tier vom 28. 8., es streckt die Hinterbeine, das Ab- 
domen steht schief nach hinten aufwarts, die Spitze héher als der Kopf. 
Nach einiger Zeit lauft es weiter. Dort wo es stand, ragt von der 
Unterlage ein feines Haar, ein Pilzfaden oder eine Holzfaser oder dgl. 
in die Hohe. An seiner Spitze hangt ein farbloses Tropfchen, das offen- 
bar von dem kleinen Tier stammt. Ein paar andere Tiere laufen in der 
Nahe vorbei, ohne es zu beachten. Endlich wird es von einem auch 
kleinen Tier bemerkt. Dieses lauft hinzu und leckt oder saugt das 
Trépfchen auf!‘‘. Ich zweifle nicht, daB es sich dabei um eine Spermato- 
phore gehandelt hat. Bei Sminthurinus niger besitzen die Mannchen 
zwar keine Klammerantennen, aber die Tatsache, da STREBEL seine 
Beobachtungen an einem ,,kleinen‘‘ Tier gemacht hat, und daB auch 
ein kleines Exemplar die Spermatophore ableckte, spricht dafir, daB 
es sich um Mannchen gehandelt hat. 

Bei den Formen mit Klammerantennen (Gattung Smuinthurides) 
spielt sich die Sameniibertragung aller Wahrscheinlichkeit nach genau 
so ab wie bei den Pseudoskorpionen. So wie hier das Weibchen vom 
Mannchen mit den Scheren festgehalten und tiber die abgesetzte Sper- 
matophore hinweggezogen wird, so daB es mit groBer Sicherheit den 
Samen vom Spermatophorenstiel abstreift, so diirfte auch das Sminthu- 
rides-Mannchen mit seinen Klammerantennen das Weibchen in entspre- 
chender Weise iiber seine Spermatophore hinwegfiihren. Diese Annahme 
wird gestiitzt durch die Beobachtung STREBELs (1932) an Sminthurides 
aquaticus, wonach das Minnchen von Zeit zu Zeit die passive Rolle des 
Getragenwerdens aufgibt und das Weibchen energisch mit sich zieht. 
Ubrigens hat schon FaLKENHAN (1932) das gleiche Prinzip der Samen- 
iibertragung fiir Sminthurides aquaticus vermutet. 

Ks ist klar, dafS durch diese aktive Mitwirkung der Mannchen die 
Samenaufnahme der Weibchen viel besser gesichert wird. Damit er- 
scheinen die Symphypleonen (wenigstens einige ihrer Vertreter) auch 
in dieser Hinsicht hoher spezialisiert als ihre (ja auch morphologisch 
primitiver erscheinenden) arthropleonen Verwandten. 

Was schlieBlich die oft zitierten aber nie bestatigten Beobachtungen 
Lrn-PETERSENs (1899) an Deuterosminthurus novemlineatus betrifft, so 
méchte ich es dahingestellt sein lassen, ob nicht doch ein Kérnchen 
Wahrheit in ihnen stecken kénnte. Man kann sich durchaus vorstellen, 


ha 
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daB sich aus der Geflogenheit der Collembolenmannchen, ihre eigenen 
Spermatophoren aufzufressen, in einigen spezialisierten Fallen eine 
aktive Samentibertragung der Mannchen mit dem Munde entwickelt 
hat. Andererseits ist auch die Méglichkeit der direkten Ubertragung 
denkbar, wie sie WILLEM (1925) andeutungsweise bei Archisotoma Besselsi 
gesehen hat. 

Allerdings wiirden, falls sich diese verschiedenen Méglichkeiten noch 
bestatigen lieBen, die Collembolen zu einer der fortpflanzungsbiologisch 
differenziertesten Tiergruppen werden. Dies erscheint insofern wiederum 
nicht sehr wahrscheinlich, als sie eine morphologisch recht geschlossene 
Gruppe darstellen und in allen ihren sonstigen Eigenschaften auBerst 
primitiv erscheinen. Im Grunde genommen sind ja die Collembolen gar 
keine richtigen ,,Insekten‘‘ [vgl. Hanpscatn und LinpEMann (1948)]. 
Auch ihr Fortpflanzungsverhalten, so wie es jetzt bekannt ist, spricht 
dafiir, sie systematisch strenger von den eigentlichen Insekten zu trennen. 
In diesem Zusammenhang darf auch an das merkwiirdige Fortpflanzungs- 
verhalten einer anderen Apterygoten-Gruppe, der Machiliden, erinnert 
werden (Sturm 1952, ScHaLueR 1952). Es ist zu betonen, daB die der- 
artig primitiv erscheinenden Verhaltensweisen der Sameniibertragung, wie 
sie bei Collembolen und Machiliden auftreten, nicht als ,,primitiv‘‘ im 
Sinne des normalen Fortpflanzungsverhaltens der Insekten gelten kénnen. 

SchlieBlich sei noch auf 2 Fragen hingewiesen, die bei Betrachtung 
des Fortpflanzungsverhaltens der Collembolen auftauchen: Kénnen die 
Weibchen nachstverwandter Arten arteigene von artfremden Spermato- 
phoren unterscheiden? Wenn nein, wie wird Artkreuzung vermieden ? 
Diese Fragen sollen durch weitere Untersuchungen geklart werden. 
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FUR DIE PROPORTIONIERUNG DER ORGANE 
VERSCHIEDEN GROSSER HAUSHUHNRASSEN. 


Von 
ERHARD SCHLABRITZKY. 
Mit 24 Textabbildungen. 
(Hingegangen am 10. Oktober 1952.) 
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I. Einleitung. 

In der stammesgeschichtlichen Entwicklung der Wirbeltiere wirkt 
sich die Zunahme der Ko6rpergréBe zumeist in einer Verschiebung der 
Organproportionen aus, die bestimmten Regeln folgt. Die Proportions- 
anderungen kommen dadurch zustande, daf ein positiv oder negativ 
allometrisches Organwachstum wiahrend der individuellen Entwicklung, 
am haufigsten wahrend ihres letzten Abschnittes, sich linger auswirken 
kann (vgl. besonders J. Huxtey 1932, B. Renscu 1947, 1948). In nicht 
wenigen Fallen sind diese Wachstumsgradienten waihrend der Phylo- 
genese aber auch abgeiindert worden und manchmal ist dabei die allo- 
metrische Tendenz sogar in einem Hauptwachstumsabschnitt in das 
Gegenteil verkehrt worden. Anscheinend ist dies durch spezifische 
Selektionsprozesse wihrend der Phylogenese bedingt. Berechnet man 
aus den jeweiligen Allometrieformeln fiir einzelne Organe den ,,somati- 
schen Exponenten“ (B. Kuarr und H. VorsreHEr 1923), der das Aus- 
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ma der phylogenetischen Proportionsverschiebung angibt, so ergeben 
sich deshalb beim Vergleich verschiedener Arten zum Teil andere Werte 
als beim Vergleich von Rassen der gleichen Art, weil bei deren Heraus- 
bildung noch weniger stérende Selektionsfaktoren eingewirkt haben. 
Leider liegen nun fiir solche intraspezifische Proportionsverschiebungen 
nur erst wenige Untersuchungen vor, die vor allem an Hunderassen 
verschiedener Korpergréfe durchgefiihrt worden waren. Fir verschie- 
den groBe Haushuhnrassen liegen nur einzelne Arbeiten vor, in denen 
vor allem die GréBe der Zellen vergleichend untersucht wird (B. Renscu 
1923, A. R. WatTHER 1924, A. MEHNER 1938). 

Es war deshalb wiinschenswert, einmal an Haushuhnrassen stark 
unterschiedlicher Kérpergr6éBe die postnatale Entwicklung vieler Organe 
genauer zu verfolgen, die Korrelationen mit der KérpergréBe darzu- 
stellen und mit den an verschieden grofen Vogelarten gewonnenen 
Proportionsregeln (B. Renscu 1948) zu vergleichen. Mit Riicksicht auf 
die neuerlichen Ergebnisse von L. Papour hinsichtlich der Veranderung 
der histologischen Pankreasstruktur (1950) sollen dabei auch die fiir 
die Stoffwechselvorgange so wichtigen LancERHANSsschen Inseln beriick- 
sichtigt werden. 

Meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. B. Renscu, danke 
ich fiir die Anregung zu dieser Arbeit und fiir das stete Interesse, das 
er ihr entgegenbrachte. 


II. Material und Methode. 


Zur Untersuchung gelangten 147 Hiihner verschiedener Rassen: 

28 Porzellanzwerge (21 Hahne, 7 Hennen), 

1 Braune Italiener Zwerg Henne, 

40 WeiBe Leghorn (39 Hahne, 1 Henne), 
42 Braune Italiener Hahne, 
28 Rote Rhodelinder Hahne. 

5 Blaue Sperber Hennen. 

3 Helle Brahma Hennen. 

Die Hahne wurden unter gleichen Bedingungen kiinstlich ausgebriitet und in 
der Zeit vom Mai bis Dezember 1950 im Zoologischen Institut Minster (Westf.) auf- 
gezogen. In den ersten 5 Monaten untersuchte ich jede Woche, danach jede zweite 
Woche eine wechselnde Anzahl von Tieren. Das genaue Alter der stets erwachsenen 
Hennen war mir unbekannt, sie wurden im Marz 1950 geschlachtet. 

Nach Abtéten mit Leuchtgas wurden zunachst das Korpergewicht (mit und 
ohne Federn) und das Kérpervolumen (ohne Federn) bestimmt. Sodann wurde der 
Kopf abgetrennt, wobei die Tiere normal ausbluteten. Die nun anschlieBende Pra- 
paration des Gehirns nahm ich nicht selber vor, um ein méglichst schnelles Wagen 
und Messen der anderen Organe zu gewahrieisten. Hierauf wurden unter Verwen- 
dung der bei B. Renscu (1948) angegebenen Methodik Augen, Thymus, Thyreo- 
idea, Leber, Milz, Kaumagen, Darm, Pankreas, Nieren und Lunge herausprapa- 
riert. Die MeBgerate fiir die Volumen- und Gewichtsbestimmungen waren den ver- 
schiedenen OrgangréBen angepaBt. Um ein méglichst genaues Vergleichsgewicht 
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(im Text als KG abgekiirzt) fiir alle Tiere zu erhalten, wurden die Gewichte des 
Magen-, Darm- und Kropfinhaltes, der Gonaden und des Fettes vom K6rper- 
gewicht des ausgebluteten und gerupften Tieres abgezogen. Die Vd des so erhal- 
tenen Nettogewichtes gibt das in der vorliegenden Untersuchung verwandte 
Kérperlangenma8 an (im Text als KL abgekiirzt). Die Langenmessungen der Or- 
gane wurden mit einem Lineal oder einer Schieblehre durchgefiihrt. 

Fiir histologische Untersuchungen wurden jeweils homologe Teile des Pan- 
kreas aus dem Bereich des Milzsegmentes mit Bournscher Lésung fixiert, und deren 
Schnitte mit Hamatoxylin nach DELAFIeLD und Eosin gefarbt. Die Schnittdicke 
betrug 5 und 7yu. Die Feststellung der Durchmesser der Inselzellkerne geschah 
unter Verwendung eines Zeichenapparates von Leitz bei 1200facher VergroBerung. 
Die LanGEeRHANSschen Inseln wurden bei 100facher VergréBerung, der ganze 
Schnitt bei 20facher VergréBerung mit demselben Zeichenapparat auf gleich 
schwerem Papier in Konturen gezeichnet, anschlieBend ausgeschnitten und ge- 
wogen. Aus den absoluten Papiergewichten des endokrinen und exokrinen Ge- 
webes lieB sich unter Beriicksichtigung der verschiedenen VergréBerungen der 
relative Inselanteil berechnen. Auferdem wurde die Oberflache der gezeichneten 
Schnitte ausplanimetriert und die Inselzahl fiir 1 mm?-Objekt bestimmt. 

Das Blut fiir Erythrozytenmessungen entnahm ich aus der Fligelvene und 
fixierte es mit Havemscher Lésung. In der THomasschen Zahlkammer von Leitz 
wurden die Erythrozyten gezahlt und anschlieBend bei 1150facher VergréBerung 
gezeichnet. Die Berechnung der gréBten Querschnittsfliche fiihrte ich an je 
100 Erythrozyten von 18 jugendlichen und 17 erwachsenen Tieren nach der Ellip- 
senformel durch. 

Die Knochen der erwachsenen Hennen wurden einer 4—6monatigen Mazera- 
tion unterworfen und dann an der Luft getrocknet. Bei den Knochenmessungen 
hielt ich mich an die von B. Renscu (1940) angegebene Methodik. 

Alle Angaben fiir paarige Organe oder Driisen beziehen sich auf deren arith- 
metischen Mittelwert. 


III. Relative Organgré8e verschieden groBer Hiihnerrassen. 
. 1. Die relative Grope von Gehirn und Augen. 

Die phylogenetische Héherentwicklung bedingt durch die zu- 
nehmende Komplikation des Zentralnervensystems ein Ansteigen der 
relativen Hirngewichte. Schon frithzeitig erkannte jedoch A. v. HALLER 
(1762), daB bei einem Vergleich nahe verwandter Arten die kleineren 
Tiere das relativ grofere Hirngewicht besitzen. Neuere Untersuchungen, 
die von H. B. Latimer (1928) an Hiihnern, von L. Kaurmann (1929) 
und O. Rippue (1928) an Tauben, sowie von A. PorTMANN und E. Sur- 
TER (1940) an Hiihner-, Sperlings- und Singvégeln vorgenommen wurden, 
zeigten, da} diese ,,HALLERsche Regel‘‘ nicht nur fiir erwachsene Tiere 
verschiedener Arten, sondern auch fiir die ontogenetische Entwicklung 
des einzelnen Tieres gilt. 

An dem mir zur Verfiigung stehenden Material untersuchte ich nun 
bei verschieden groBen Haushuhnrassen die Korrelation zwischen rela- 
tivem Hirngewicht und Kérpergewicht sowohl wahrend der postembryo- 
nalen Entwicklung als auch nach ihrem Abschlu8. Die graphische Dar- 
stellung (Abb. 1) zeigt — unabhangig von Rasse, Alter und Geschlecht — 
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die strenge Abhiingigkeit eines bestimmten Hirngewichtes von einem be- 
stummien Korpergewicht. Ein erwachsenes Zwerghuhn hat also dasselbe 


relative Hirngewicht wie ein gleich schwerer Rhodelander, 
dessen Endgewicht jedoch 4mal gréBer ist. Es erweist 
sich ferner, daS mit ansteigendem Korpergewicht die 
Werte fiir das relative Hirngewicht kleiner werden. Fir 
das Haushuhn la8t sich also folgende Regel aufstellen: 
Das Gehirn wiichst postembryonal bei allen Rassen in 


gleicher Weise negativ allometrisch. 

Der funktionelle Zusammenhang zwischen Gehirn- 
gewicht (y) und Kérpergewicht (x) la8t sich durch die 
Wachstumsformel y=6z* ausdriicken, wobei k die Rela- 
tionskonstante oder der somatische Exponent, und b ein 
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500 1000 1500 2000 
Abb. 1. Korrelation zwischen absolutem Kérpergewicht (Abszisse) und relativem Gehirn- 
gewicht (Ordinate). Es bedeuten: O Zwerghiihner (je 1 Hahn oder Henne); [_] Italiener 
(je 1 Hahn); & Leghorn (je 1 Hahn); @ Rhodelander (je1 Hahn); M Sperber (je 1 Henne); 


+ Brahma (je 1 Henne). 


Proportionalitaétsfaktor ist. Bei einem Ver- 
gleich von Tieren naher Verwandtschaft und 
gleicher Lebensweise kann 6  unberiick- 


3000 g 


Tabelle1. Somatischer Ge- 
hirnexponent wéihrend der 
Entwicklung des Haushuhns. 


sichtigt bleiben. Es verhalt sich dann y: KG Hebi, . 
at —y,: a. Aus dieser Proportionsgleichung - - 
laBt sich der somatische Exponent k be- 
rechnen: _ log 4 —log y 16 0,71 0,39 
= Tog asa lbo et 300 | 229 | 
Fiihrt man eine solche Berechnung fiir die 600 2,92 , 
Hirn- und Kérpergewichte der von mir unter- 0,21 
suchten Tiere durch (Tabelle 1), so findet 900 3,15 0.13 
man, daB der Wert von k nur bei den Zwerg- 1200 3,35 ‘ 
hiihnern (bis 600 g KG) wihrend der ganzen fk “e 0,23 
Entwicklung konstant bleibt. Bei hoheren ; 0,23 
Kérpergewichten, wie sie alle anderen Haus- 1800 3,52 
huhnrassen erreichen, wird der Wert kleiner, 2100 3.79 0,23 
d. h. das Wachstum des Gehirns im Verhiltnis : 0,22 
zum K6rperwachstum wird geringer. Stets 2400 3,83 ihe 
aber ist der somatische Exponent < 1, das 2700 3.93 ae 


Gehirn wichst also zu jedem Zeitpunkt der 


Entwicklung bei allen Rassen negativ allometrisch. Es ist interessant 
festzustellen, daB der von mir zwischen ausgewachsenen Hiihnern 
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verschiedener Rassen gefundene somatische Exponent von 0,21 dem von 
B. Kuarr und H. VorstEeHer (1923) an verschiedenen Haushuhnrassen 
0% ermittelten Exponenten von 0,25 sehr nahe kommt. 
e (Untersuchungen, ob der Wechsel des somatischen Gehirn- 
exponenten durch eine unterschiedliche Wachstumsintensitat 
a der einzelnen histologisch unterscheidbaren Hirngebiete be- 
dingt ist, werden am Zoologischen Institut Miinster i. Westf. 
10 zur Zeit vorgenommen.) 
Eine gleich strenge Abhingigkeit von der Korpergrope, wie 
8 sie sich fiir das Gehirngewicht ergab, zeigt sich fiir die Volu- 
& mina der Augen (Abb. 2). Auch hier ist die Rassenzugehérig- 
06 keit und damit die Zeitspanne, die zum Erreichen eines be- 
é stimmten Kérpervolumens (KV) bendtigt wird, ohne Hinflup 
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Abb. 2. Korrelation zwischen absolutem Kérpervolumen (Abszisse) und relativem Augen- 

volumen (Ordinate). Es bedeuten: O Zwerghiihner (je 2 Hahne oder Hennen); [_] Italiener 

(je 3 Hahne); ki Leghorn (je 3 Hahne); e Rhodelinder (je 2 Hahne); WM Sperber (je 
1 Henne); + Brahme (je 1 Henne). 


Tabelle 2. Somatischer auf das relative Organvolumen. Es konnten 
Augenexponent wahrend der eine Geschlechtsunterschiede _festgestellt 
Entwicklung des Haushuhns. ; : 

werden. Das Wachstum der Augen ist, wie 


KV RABEB yy es schon L. KauFMANN (1927) bei Tauben 
em! cm? und B. Renscu (1948) bei Vogeln und Siuge- 


tieren fanden, wiahrend der ganzen Entwick- 
0,44 lungszeit negativ allometrisch, so daB auch 
300 0,99 hier die Regel gilt: Die Augen wachsen post- 
embryonal bei allen Haushuhnrassen in der 


22 0,31 


oy ea 0,47 gleichen Weise negativ allometrisch. 

900 LL 4). Wenn L. Laprcqu® (1908) und B. Knarr 

1200 | 1,98 | 0,45 und. H. VorsTEHER (1923) bei Haushunden 
. 0,47 jedoch eine Beziehung zwischen Hirn- und 

1500 2,18 


Augengréfe fanden, die sich in einer Uber- 
1300 | 2,37 | einstimmung der somatischen Exponenten 
0,45 dieser Organe ausdriickte, so kann ich dieses 
an meinem Material nicht bestatigen (Ta- 
2400 2.65 belle 2). Bei einem Vergleich erwachsener 
0,16 Tiere groBer und kleiner Haushuhnrassen 
| 0,16 ergibt sich fiir das Gehirn ein somatischer 
3000 2,74 Exponent von 0,21, fiir die Augen jedoch 


oS 
i 
Hse 
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ein Wert von 0,44, der mit dem nach den Angaben von L. Kavrmann 
(1927) fiir Tauben errechneten Wert von 0,45 fast iibereinstimmt. Der 
somatische Augenexponent bleibt nun auch bei den schweren Hiihner- 
rassen fast bis zum Ende der Entwicklung konstant. Es zeigt sich 
hier ein wesentlicher Unterschied zwischen Gehirn- und Augenwachstum. 
Wahrend die Intensitit des Gehirnwachstums schon bei Erreichen eines 
Korpergewichtes von 600 g nachlaBt, ist die des Augenwachstums vom 
Schliipfen an gréBer und andert sich bis zu einer Kérpervolumengrenze 
von 2300 cm? nicht. Dies mag seinen Grund darin haben, daB die Hiihner 
als typische Nestfliichter bereits beim Schliipfen ein hochentwickeltes 
Gehirn besitzen, dessen Hauptwachstum verhiltnismaBig frith beendet 
ist, wahrend die Augen ihre endgiiltige GroBe erst durch ein starkes 
postembryonales Wachstum erreichen. Nach dem Schliipfen vergréBert 
sich bei Rhodelandern das Gehirn um das 5,5fache, das Auge jedoch um 
das 8,8fache. 


Es seien an dieser Stelle auch noch die Durchschnittswerte, die sich 
bei der Berechnung der relativen LinsengroBe (Linsendurchmesser in 
Prozenten des Bulbusdurchmessers) ergeben, mitgeteilt. Die Zahl der 
untersuchten Tiere ist allerdings bei den vorliegenden Schwankungen 
zu gering, um ein statistisch gesichertes Ergebnis zu gewahrleisten. Bei 
- 36 Hiihnern (33) fand ich folgende relativen Linsendurchmesser: Por- 
zellanzwerge juvenil (29cm? KV) 34,9%, adult (622 cm? KV)38,0%. 
Rhodelander juvenil (57 cm? KV) 32,8%, adult (2775 cm? KV) 37,4%. 
Es zeigt sich also, daf Vertreter kleinerer Rassen eine relativ grépere Linse 
haben als solche gréBerer Rassen. Dieses Ergebnis entspricht der von 
B. Renscu (1948) gefundenen Linsenregel. Fiir die Ontogenie dagegen 
gilt, daB mit wachsender Kérpergrépe auch die relative Linsengrépe wichst. 


2. Die relative Grépe von Leber, Herz, Niere, Lunge, Magen, 
Darm und Milz. 


Vergleicht man die in der Literatur fiir das relative Lebergewicht vor- 
liegenden Werte, so finden sich bei den einzelnen Autoren sehr wider- 
spruchsvolle Angaben. Verschiedene Ursachen lassen sich hierfiir ver- 
antwortlich machen. Einmal ist die Leber als typisches Speicherorgan 
in ihrer Gré8e schon bei dem einzelnen Tier starken Schwankungen 
unterworfen. Die unterschiedliche Lebens- und Ernahrungsweise wird 
sich demnach bei einem Vergleich verschiedener Arten auf das Gewicht 
der Leber stiirker auswirken als auf das anderer Organe. Zum anderen 
ist der Einflu8 klimatischer und jahreszeitlicher Faktoren meist wenig 
oder gar nicht beachtet worden. Wird das Lebergewicht dann noch aut 
ein starken Schwankungen unterliegendes Lebend-K6rpergewicht be- 
zogen, dann ist es verstindlich, daB die von Cx. RicnEt (1891) gefundene 
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Regel der umgekehrt proportionalen Gewichtsverhaltnisse von Korper 
und Leber durch die Untersuchungen von J. DE LA RIBOISIERE (1910) 
nicht bestatigt wurde. Erst durch eine Gegeniiberstellung nahe ver- 
wandter Arten konnte B. Renscu (1948) vergleichbare Werte gewinnen, 
aus denen eine Bestétigung der Ergebnisse Cu. RicnEets hervorging. 
Die relativen Lebergewichte verschieden groBer Haushiihner zeigen 
nun trotz der auch hier noch vorhandenen Variationsbreite klare Er- 
% gebnisse, da durch die gleichen Aufzuchtbedin- 
gungen die meisten der oben erwahnten Fehler- 


? s quellen fortfallen. Aus der Darstellung in einem 
50k’ Koordinatensystem (Abb. 3) la8t sich die Regel 
ee ablesen, daB mit zunehmendem Kérpergewicht 
5 A? das relative Lebergewicht kleiner wird. Dies gilt 


sowohl fiir die Entwicklung aller untersuchten 


500 1000 1500 2000 2500 g 
Abb. 3. Korrelation zwischen absolutem Kérpergewicht (Abszisse) und relativem Leber- 
gewicht (Ordinate) bei Zwerghtihnern ( ), Leghorn und Italienern (— — —) und 
Rhodelindern ( 


= : 


Haushuhnrassen als auch fiir den Vergleich ihrer adulten Formen. 
Ontogenetische Untersuchungen, die von H. B. Latrmmr (1925), sowie 
von J. W. Horxins und Brey (1935) an Weifen Leghorn vorgenommen 
wurden, bestitigen fiir diese Rasse meine Ergebnisse. 

Wenn die Leber nun auch in jedem Zeitpunkt negativ allometrisch 
zum Kérpergewicht wachst, so ist aber ihr relativer Wert von der Rassen- 
groBe und damit vom Endgewicht abhingig. Hin Zwerghuhn hat also 
ein anderes relatives Lebergewicht als ein gleich schwerer Rhodelinder. 
Der Abfall der relativen Gewichte ist am stiirksten bei der kleinen, am 
schwiichsten bei der groBen Rasse. Um die Wachstumsdauer und die 
EndgroBe, zwei die Rasse kennzeichnende Variable, auszuschalten, berech- 
nete ich die Kérpergewichte in Prozenten des Endgewichtes, wie es schon 
K. Satter (1927) vorgeschlagen hat. Es kann hierbei allerdings ein 
Fehler durch die unsichere Bestimmung der Endgré8e entstehen. Die 
auf das so errechnete prozentuale Endgewicht bezogenen relativen 
Lebergewichte (Abb. 4) lassen erkennen, daB die Rassenunterschiede 
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durch eine verschiedene Wachstumsgeschwindigkeit am Anfang des -post- 
embryonalen Wachstumsverlaufes entstehen. Im weiteren Verlaut der Ent- 
wicklung ist die Form der Allometriekurven groBer und kleiner Rassen 
annahernd gleich. 

Hine Abhangigkeit der LebergréBe von der Kérperoberfliche miiBte 
sich in einem somatischen Exponenten von 0,66 ausdriicken. Aus Ta- 
belle 3 ersieht man jedoch, daf bei einer intraspezifischen Steigerung der 


20 40 60 == 180 100 % 
Abb. 4. Korrelation zwischen relativem K6érpergewicht (Abszisse)und relativem Leber- 
gewicht (Ordinate) bei Zwerghiihnern (. ), Leghorn und Italienern (— ——) und 
Rhodelindern (—— ——). 


KérpergréBe das Lebergewicht zwar langsamer als das Kérpergewicht 
(k = 0,81), jedoch schneller als die K6rperoberfliche zunimmt. Das relativ 
héhere Lebergewicht kleinerer Tiere lat sich demnach nicht nur durch 
ihre verhaltnismaBig groBere Oberfliche erkliren, wie dies von Cu. R1- 
CHET angenommen wurde. 

Uber das relative Gewicht des Herzens liegen zahlreiche Unter- 
suchungen vor. An einem besonders umfangreichen Material hat 


Tabelle 3. Durchschnittliche relative Gewichte und somatische Hxponenten von Leber, 
Herz und Niere bei adulten Hihnen und Hennen groper und kleiner 
Haushuhnrassen. 


of 


Organgewicht in % 
G 


Bare Somatischer Exponent 


Leber | Herz | Niere Leber | Herz ) Niere 


Zwerghihner, 6 33 . 
Rhodelander, 6 33 . 
Zwerghiihner, 8 9° . 
Brahma und Sperber, 9 29 


2,75 0,74 1,04 
2,08 | 0,56 | 0,78 0,81 | 0,80 | 0,83 
3,95 | 0,65 | 0,99 
2,79 | 0,39 | 0,61 0,81 | 0,64 | 0,66 
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R. Hussxz (1921) die Abhangigkeit des Herzgewichtes von der Korper- 
gréBe und von klimatischen Faktoren bei verschiedenen Arten und 
Rassen gepriift. Die von mir in Abb. 5 dargestellten eigenen Ergebnisse 
stimmen mit seiner ,,Reihenregel‘‘ iiberein, die be- 


a sagt, dafs mit anwachsendem Kérpergewicht das 
qf relative Herzgewicht abnimmt. Es ist nun von 
besonderem Interesse, da im Verlauf der Entwicklung 
bei allen von mir untersuchten Rassen ein Wechsel- 
66 von negativ zu positiv allometrischem Wachstum auf- 


tritt. Auch Hesse schrainkt seine Reihenregel aus- 


500 1000 1500 2000 2500 g 
Abb. 5. Korrelation zwischen absolutem Kérpergewicht (Abszisse) und relativem Herz- 
gewicht (Ordinate) bei Zwerghiihnern ( ), Leghorn und Italienern (— — —) und 
Rhodelindern (—— ——). 


driicklich auf erwachsene Tiere ein. Er betont, daB junge Tiere ein 
maximales relatives Herzgewicht besitzen, das dann bis zu einem Mindest- 
wert abfallt, um darauf wieder zu einem zweiten, geringeren Héchst- 

wert anzusteigen. Als 


Tabelle 4. Durchschnittliche relative Herz- und Ursache hierfiir wird von 
Sternumbreite adulter Hennen groBer und kleiner HessE eine langsame 
Haushuhnrassen. f : 
unktionelle Anpassung 
Herzbreitein | ,Sternum- des Herzens an die leb- 
? der Horz= breite in % 

linge derSternum- hafteren Bewegungen 
seid des wachsenden Huhnes 

Zwerghiihner 822 . . | beaten pey  yooRtiem: 
Brahma und Sperber, 92? | 53,3-+5,3 | 23,7-+41,9 Kin Vergleich der 


letzten Entwicklungsab- 
schnitte groBer und kleiner Haushuhnrassen (Abb. 5) laBt weiterhin 
bei den Rhodeldéndern einen zweiten Wechsel des allometrischen Wachstums 
erkennen, wie ihn auch Hussz bei alternden Tieren feststellen konnte. 
Da die Entwicklung der Zwerghiihner jedoch frither als die der Rhode- 
lander abgeschlossen ist, hiitte sich eine altersmaiBig bedingte Ande- 
rung der Wachstumsintensitaét zuerst bei der kleinen Rasse bemerkbar 
machen miissen. Es lat sich deshalb. hier die Notwendigkeit einer 
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Umkonstruktion bei Erreichen einer oberen Korpergewichtsgrenze vermuten, 
die durch das positiv allometrische Wachstum des Herzens im letzten 
Entwicklungsabschnitt bedingt ist. 

Hine Korrelation mit der Kérpergré8e zeigt sich nicht nur fiir das 
Gewicht, sondern auch fiir die Form des Herzens, die durch das Verhaltnis 
von Herzlange zu Herzbreite gegeben ist (Tabelle 4). Es erweist sich, 
dap groBe Rassen ein relativ schlankeres Herz haben als kleine Rassen. 

% Hine Erklarung bieten wahrscheinlich die MaBe 
der auf die Sternumlinge bezogenen Sternum- 
breite, die auf einen verhaltnismaBig kleineren 
Brustraum der groBen Formen hindeuten. 

if Wahrend B. Kuarr und H. VorstExEr (1923) 
\ bei verschieden groBen Haushuhnrassen stets ein 
gleiches relatives Nierengewicht fanden, erwiesen 
vor allem H. Denzmurs (1935, 1938) eingehende 


500 1000 1500 2000 2500 g 


Abb. 6. Korrelation zwischen absolutem K6rpergewicht (Abszisse) und relativem Nieren- 
gewicht (Ordinate) bei Zwerghitihnern ( ), Leghorn und Italienern (—— —) und 
Rhodelindern (—— —). 


Untersuchungen der Saugerniere eine relative VergroBerung dieses 
Organs bei den kleinen Arten. Es 148t sich nun an meinem Material 
die Frage priifen, ob sich bei einem Vergleich verschiedener Arten stets 
eine andere KérpergroéBenabhiangigkeit ergibt als bei einem Vergleich 
verschiedener Rassen. 

In Ubereinstimmung mit den Ergebnissen von H. DENzER (1938) 
und B. Renscu (1948) zeigt Abb. 6, dap kleine Tiere eine relat gropere 
Niere besitzen als groke Formen. Es darf also das isometrische Wachstum 
der Niere bei Haushunden nicht als typisch fiir andere Rassenvergleiche 
angesehen werden. 

Die postembryonale Gewichtszunahme der Niere ist zuerst schneller 
als die des Korpers, im weiteren Verlauf der Entwicklung jedoch lang- 
samer. Die gleichen Wachstumsverhiltnisse lassen sich aus den Werten 
von H. B. Latimer (1925) fiir WeiBe Leghorn ablesen. 

Die somatischen Exponenten von Herz und Niere (vgl. Tabelle 3) 
sprechen fiir eine Oberflichenabhangigkeit dieser Organe, sind aber ber 
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minnlichen und weiblichen Tieren verschieden. Wine Erklirung hierfir 
ist im Rahmen dieser Arbeit nicht méglich. Gewichtsschwankungen 
kénnen wahrscheinlich nicht in Betracht kommen, da diese sonst vor 
allem bei der Leber einen unterschiedlichen Exponenten hervorgerufen 
haben miBten. Es ist in diesem Zusammenhang vielleicht von Interesse, 
daB Herz und Niere im weiblichen Geschlecht relativ gréBer sind als 
% im miannlichen, wihrend das relative Gewicht der Leber 
ein umgekehrtes Verhalten zeigt. 


in Das ontogenetische Wachstum der Lunge (Abb. 7) 
unterscheidet sich von dem des Herzens nur in zwei 

; Punkten. Einmal finden sich nach Abschlu8 der ersten 

19 8| negativ allometrischen Wachstumsphase bei der klein- 
e sten, und nicht bei der gréBten Rasse die niedrigsten 
\ relativen Lungenvolumina. Zum anderen ist der letzte 


’Entwicklungsabschnitt bei allen Rassen, nicht nur bei 


500 1000 1500 2000 2500 3000 ccm 

Abb. 7. Korrelation zwischen absolutem K6rpervolumen (Abszisse) und relativem Lungen- 

volumen (Ordinate) bei Zwerghiihnern ( ), Leghorn und Italienern (———) und 
Rhodelindern (————). 


der groBten, durch ein langsames Absinken der relativen Werte ge- 
kennzeichnet. Vergleicht man die relativen Lungenvolumina zur Zeit 
des Schliipfens und der Reife oder adulte Formen grofer und kleiner 
Rassen, so lat sich die Regel aufstellen, dab einem gréBeren Kérper- 
volumen ein relativ kleineres Lungenvolumen entspricht. 

Die Angaben in Tabelle 5 lassen auch einen Geschlechtsunterschied 
erkennen: Hiihne haben eine gréBere Lunge als gleichschwere Hennen. 

Die GréBe des Magens und die Entwicklung seiner Muskulatur ist 
in besonders starkem Mafe von Menge und Art der aufgenommenen 


Tabelle 5. Durchschnittliche relative Grobe von Lunge, Kawmagen, Milz und Darm 
bet adulten Hihnen und Hennen grofer und kleiner Haushuhnrassen. 


e KL Lungen- |Kaumagen-| Darm- Milz- 
KG KV -//K@) volumen in| gewicht in| lange in | gewicht 
g cm? = % des KV|% des KG| % der KL| % des K 


Zwerghiihner, 6¢¢... «| 578 | 622 8,33 1,02 4,25 889 0,96 
Rhodelander, 6 33 . 2536 | 2682 | 13,63 0,79 3,59 1145 1,48 
Zwerghiihner, Sen 549 | 598 8,19 0,83 4,11 1079 0,88 
Brahma und Sperber, 9 29 2212 | 2610 | 13,03 0,56 2,44 1360 1,40 
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Nahrung abhingig. E. Grospets (1932) betont, daB hier ,,... Physio- 
logische Vorgiinge zugrunde liegen, die wir in ihrer artlichen Mannig- 
faltigkeit im einzelnen noch nicht kennen.“ So ist es verstandlich, da 
B. Rensow (1948) selbst bei einem Vergleich nahe verwandter Arten 
keine Korrelation zwischen Kaumagen- und Kérpergréfe finden konnte. 


‘Beschrinkt man sich jedoch auf die Untersuchung der ontogenetischen 


% Entwicklung oder auf eine Gegeniiberstellung erwach- 
sener Formen verschieden groBer Rassen einer Art, so 


i erkennt man, daf die kleineren Tiere das relativ 

9 gropere Kaumagengewicht haben (Abb. 8, Tabelle 5.) 
s Es 1a8t sich wegen der groSen Schwankungen nicht 

7 beurteilen, ob ein unterschiedliches Wachstum des 
% Kaumagens bei den einzelnen Rassen vorliegt. 


500 1000 1500 2000 2500 g 


Abb. 8. Korrelation zwischen absolutem K6rpergewicht (Abszisse) und relativem 
Kaumagengewicht (Ordinate). Bezeichnungen wie in Abb. 2. 


Auch die Ldnge des Darmes unterliegt den modifizierenden Hinfliissen 
der Lebens- und Ernahrungsweise. Die graphische Darstellung der an 
verschiedenen Haushuhnrassen gewonnenen Mefergebnisse (Abb. 9) 
zeigt jedoch eindeutig, dab mit einer Steigerung der Kérpergréfe von 
Rasse zu Rasse eine relative Verlingerung des Darmes verbunden ist. 
Auch B. Renscu (1948) fand bei seinen Untersuchungen diese Darmregel, 
die auch aus den Angaben anderer Autoren hervorgeht, bestatigt. Er fiihrt 
das phylogenetische Ansteigen der relativen Darmlinge auf die Stoff- 
wechselanspriiche des in der 3. Dimension wachsenden Korpers gegen- 
iiber dem in der Fliche wirksamen Darm zuriick. 

Das ontogenetische Wachstum ist im Gegensatz zu den oben geschilderten 
Verhiilinissen stets negativ allometrisch. Besonders ist hierbei auf den 
letzten Entwicklungsabschnitt der schwersten Rasse hinzuweisen, der 
ein Ansteigen der relativen Werte zeigt. Es liegt wahrscheinlich auch 
in diesem Fall, wie es schon fiir das Herz vermutet wurde, die Notwendig- 
keit einer Umkonstruktion bet Erreichen einer oberen Grépengrenze vor. 

Die an weiblichen Tieren durchgefiihrten Messungen (Tabelle 5) 
lassen eine wesentlich gréBere relative Darmlinge, als sie fiir minnliche 
Tiere gefunden wurde, erkennen. 
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Die Milz ist schon friihzeitig als ein Blutspeicherorgan des Korpers 
erkannt worden. Diese Depotfunktion bedingt eine Variationsbreite 
ihrer Gewichtswerte, welche nach den Angaben von St. Norton und 
H. R. Wore (1949) die des Kérpergewichtes um das Doppelte tber- 
trifft. Trotzdem konnten die genannten Autoren ein Ansteigen der 
relativen Milzgewichte WeiSer Leghornhithnchen bis zu einem Alter 
von 12 Wochen feststellen. Dieses Ergebnis lift sich an meinem 


% 
1500 
1300 
7700 
900 
794 100 15 126 136 “\KG 
Abb. 9. Korrelation zwischen Kérpergewichtslinge (Abszisse) und relativer Darmlange 
(Ordinate) bei Zwerghiihnern (. ), Leghorn und Italienern (— — —) und 
Rhodelindern (—— ——), 


Material nicht bestitigen, da die grofBen Schwankungen keine klaren 
Verhaltnisse erkennen lassen. Der Vergleich erwachsener Tiere ver- 
schiedener Rassen zeigt dagegen eindeutig, daB die groBen Formen eine 
relativ groépere Milz haben als die kleinen. 

Wahrend M. Junn und B. J. Mircue ti (1929) ein relativ gréBeres 
Milzgewicht der Hihne fanden, kamen Sr. Norton und H. R. Wo.iFe 
bei derselben Haushuhnrasse zu einem gegenteiligen Resultat. Meine 
eigenen Untersuchungen lassen keinen deutlichen Geschlechtsunter- 
schied erkennen (Tabelle 5). 

Die somatischen Exponenten von Lunge und Kaumagen (Tabelle 6) 
sind fiir Hihne héher, als es eine Oberflichenabhingigkeit dieser 


Tabelle 6. Somatische Hxponenten von Lunge, Kaumagen, Darm und Milz bei adulten 
Héhnen und Hennen groBer und kleiner Haushuhnrassen. 


Lunge Kaumagen| Darmlange Milz 


Somatischer Exponent 92 


dye Vee Lee xsi 


Somatischer Exponent @ ..... | 0,82 | 0,90 | 1,52 | 1,30 
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Organe verlangen wiirde. Fir Hennen ergibt sich, wie bei Herz und 
Niere, ein kleinerer Wert. Dieser Geschlechtsunterschied ist besonders 
bei dem Kaumagenexponenten deutlich. Er entspricht auch hier in 
keinem Fall den vorhandenen Gewichtsschwankungen der Organe. Das 
phylogenetische Ansteigen der Darmlange und des Milzgewichtes driickt 
sich in dem somatischen Exponenten > 1 aus. Der an meinem Material 
fiir die Darmlange errechnete Wert stimmt mit den von B. Kuatt (1923) 
an Haushundrassen (k = 1,49) und von B. Renscw (1948) an verschie- 
denen Vogelarten (k = 1,52) ermittelten Darmexponenten fast iiberein, 


% 
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Abb. 10. Abb. 11. 


Abb. 10. Korrelation zwischen relativem Thymusvolumen (Ordinate) und dem Alter des 
Tieres (Abszisse) bei Zwerghiihnern ( ) und Rhoedelandern (— ——). 


Abb. 11. Korrelation zwischen relativem Volumenzuwachs des K6érpers (Ordinate) und 
Alter des Tieres (Abszisse) bei Zwerghiihnern ( ) und Rhodelindern (——-—). 


3. Das relative Volumen von Thymus, Thyreoidea und Pankreas. 

Der Thymus ist eine Wachstumsdriise, deren Ausbildung im Alter 
einem fast volligen Abbau unterliegt. Ihr Volumen wurde deshalb nicht 
nur zu der KoérpergréBe, sondern auch zu dem Alter des Tieres in Be- 
ziehung gesetzt (Abb. 10). Es zeigt sich hierbei, daf die relativen Driisen- 
volumina nach einem kurzen Anstieg zu Beginn der postembryonalen 
Entwicklung zuerst langsam, in der Reifezeit hingegen sehr schnell ab- 
fallen. Dies gilt sowohl fiir kleine als auch fiir gro&{e Haushuhnrassen. 
Ein Unterschied besteht jedoch in der Zeit, die fiir die einzelnen Wachs- 
tumsabschnitte bendtigt wird. Die Rhodelander erreichen das grote 
relative Thymusvolumen 20 Tage, die Zwerghithner 40 Tage nach dem 
Schliipfen. Der steile Abfall der relativen Werte beginnt bei der kleinen 
Rasse bereits nach 160 Tagen, bei der grofen erst nach 200 Tagen. 

Ein Vergleich mit dem prozentualen Volumenzuwachs des Korpers 
(jeweils in einem Zeitintervall von 20 Tagen, s. Abb. 11) zeigt die enge 
Korrelation zwischen dem Wachstum des Thymus und dem Ko6rper- 
wachstum. Dies wird besonders deutlich durch das gleichzeitige Auf- 
treten der jeweiligen Héchstwerte des relativen Thymusvolumens 


Sa, 
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(Abb. 10) und des relativen Kérperwachstums (Abb. 11) wahrend der 
Entwicklung. 

Die Untersuchungen von L. Papour (1950) und anderer von ihr 
zitierter Autoren lassen ahnliche Verhaltnisse auch fiir die Saugetiere 
erkennen. 

Zusammentfassend kann man sagen, da8 die Thymusdriise nach Er- 
reichen eines anfinglichen Héchstwertes stets negativ allometrisch 
Yo 

0,120 


0,100 


500 1000 1500 2000 2500 3000 ccm 
Abb. 12. Korrelation zwischen absolutem Kérpervolumen (Abszisse) und relativem Thyreo- 
ideavolumen (Ordinate) bei Zwerghtihnern ( ), Leghorn und Italienern (— — —) und 
Rhodelindern (—— ——). 


wachst. Der Abfall ihrer relativen GroBe ist bei kleinen Rassen stiérker als 
bet den gropen. 


Das Vorhandensein eines Geschlechtsunterschiedes konnte nicht 
geprift werden, da das genaue Alter der erwachsenen weiblichen Tiere 
unbekannt war. 


Wiahrend die Entwicklung der Thymusdriise durch einen Wechsel 
von positiv zu negativ allometrischem Wachstum gekennzeichnet ist, 
laBt sich fiir die Thyreoidea aus Abb. 12 ein entgegengesetzter Wachs- 
tumsverlauf ablesen. Die relativen Werte sinken nach dem Schliipfen bis 
zu einem Mindestwert, wm dann, am stirksten bei der kleinsten Rasse, 
wieder anzusteigen. Vergleicht man innerhalb der einzelnen Rassen die 
relativen Driisenvolumina zur Zeit des Schliipfens und der Reife, so 
gilt die Regel, daB die kleinen Formen eine relativ kleinere Thyreoidea 
haben als die groBen. 
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Die in Tabelle 7 fiir erwachsene Hennen angegebenen Werte be- 
statigen diese Regel auch fiir eine genetisch bedingte Steigerung der 
KérpergréBe bei verschieden groBen Rassen. Die abweichenden Ver- 
haltnisse bei Hahnen lassen sich méglicherweise durch das hédhere 
Alter der weiblichen Tiere erkliren. Die Untersuchungen von H. B. 
Latimer (1925) haben namlich gezeigt, daB die endgiiltige GréBe der 


% Tabelle 7. Durchschnittliches relatives Thyreoideavolumen von adulten 
Hihnen und Hennen grofer und kleiner Haushuhnrassen. 
07 
S fat | KV Thyreoidea- 
volumen in °/o5 
° cm’ des KV 
ce wf : 
eats) wwerohunner, 3.66... .- .< 630 0,103 
95 Rhodelindér; 3940... 0... - 2858 0,093 
o« AwerghuhnernS QS a aes owas > | 598 0,084 
peti Brahmau.Sperber,9992 ...... | 2610 0,123 
° 
o 8 - " 
03 ¥ 
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Abb. 13. Korrelation zwischen absolutem K6rpervolumen (Abszisse) und relativem 
Pankreasyolumen (Ordinate). Bezeichnungen wie in Abb. 2. 


Thyreoidea erst nach der Geschlechtsreife erreicht wird. Da nun die 
Rhodelinder eine lingere Entwicklungszeit als die Zwerghtihner be- 
nétigen (Abb. 11), ist bei ihnen eine Fortsetzung des positiv allometri- 
schen Wachstums der Schilddriise auch tiber den von mir untersuchten 
Zeitraum hinaus zu erwarten. Hierdurch kénnte dann der gleiche An- 
stieg der relativen Werte von kleinen zu grofen Rassen, wie er bei den 
Hennen gefunden wurde, auch fiir die Haihne zustande kommen. 
Eine endgiiltige Klarung dieser Frage ist jedoch an dem mir zur Ver- 
fiigung stehenden Material nicht mdglich. 

Das negativ allometrische Wachstum der Bauchspeicheldriise wahrend 
‘der postembryonalen Entwicklung wird deutlich durch Darstellung in 
einem Koordinatensystem, in dem das relative Pankreasvolumen auf 
‘der Ordinate, das absolute Kérpervolumen auf der Abszisse eingetragen 
ist (Abb. 13). Der kurze Anstieg der relativen Werte nach dem Schliipfen 
lieB sich nur fiir Rhodelinder und Zwerghihner nachweisen, da die 
ersten untersuchten Leghornhiihnchen bereits 7 Tage alt waren. H. B. 
Latimer (1925) konnte aber bei dieser Rasse ebenfalls ein Ansteigen 
der relativen Driisenvolumina feststellen. 
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Ein unterschiedliches Wachstum der Bauchspeicheldriise liegt weder 
fiir die einzelnen Rassen noch fiir Hahne und Hennen vor. Es 1a4Bt 
sich also fiir Haushithner nur die generelle Regel aufstellen: Kleine Tiere 
haben ein relativ gréBeres Pankreas als grope Tiere. 

Auf die histologische Struktur dieser Driise soll in Kapitel IV naher 
eingegangen werden. 


4. Die relative Gripe der Knochen, Federn und des Schnabels. 


Die verinderten statischen Bedingungen bei einem Anwachsen des 
Kérpergewichtes lassen auch eine unterschiedliche relative Grofe der 
2 Knochen erwarten. Zur 
am Untersuchung dieser 
Fe Frage wurden an ver- 
Hy 8chiedenen Knochen von 
Zwerghithnern (8 Hen- 
nen), Brahmas (3 Hahne) 


060 


Q50 


040 ed und Sperbern (6 Hennen) 

7; Langen-, Breiten- und 

030 Dickenmessungen vor- 
genommen. 

750 1250 1750 22509 Es ist von mehreren 


Abb. 14. Korrelation zwischen dem absoluten Kérper- Autoren (vel. ZB. “Be 
gewicht (Abszisse) und dem auf die Knochenlinge be- R ~ a f 
zogenen Diaphysenquerschnitt (Ordinate) von Femur ENSCH 1947) arau 


(Fe), Humerus (Hu), Tarsometatarsus (Tar), Ulna (U1) hingewiesen worden, daB 
und Tibiotarsus (Ti). Es bedeuten: O Zwerghitihuer . eee am 
(je 8 Hennen); @e Brahma und Sperber (je 9 Hennen). die Tragfaihigkeit der 


Knochen proportional 
der GroBe ihres Querschnittes bzw. ihrer Oberfliche, an der Muskeln inse- 
rieren k6nnen, d. h. zweidimensional zunimmt. Das genetisch bedingte 
Anwachsen des K6rpervolumens in der 3. Potenz bei verschieden 
groBen Hiihnerrassen muB also die Entwicklung nicht nur absolut, son- 
dern auch relativ starkerer Knochen hervorrufen. Dieses ,,Saulenbein- 
prinzip“ findet man nun tatsichlich bei einem Vergleich der unter- 
suchten Haushuhnrassen verwirklicht. In Abb. 14 ist die Korrelation 
zwischen dem auf die Knochenlainge bezogenen Diaphysenquerschnitt 
und dem Korpergewicht dargestellt. Hierbei zeigt sich, dap grope Tiere 
relatiw dickere Beinknochen haben als kleine Tiere. 

Ks ist nun von besonderem Interesse, daf trotz Flugunfihigkeit der 
schweren Haushuhnrassen auch bei diesen der relative Querschnitt von 
Humerus und Ulna vergrépert ist, und zwar in demselben MaBe wie bei 
Femur, Tarsometatarsus und Tibiotarsus. Man kénnte deshalb vermuten, 
da es sich hier um die Auswirkung pleiotroper Gene handelt. Dafiir 
spricht auch ein Vergleich der relativen Bein- und Fligellingen. Wenn 


——s 
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die graphische Darstellung (Abb. 15) auch keinen wesentlichen Unter- 
schied der entsprechenden Durchschnittswerte zeigt, so laBt sich jedoch 
innerhalb der untersuchten GréSenklassen ein Absinken der relativen 
LangenmaBe beobachten. Der Neigungswinkel der Korrelationsgeraden 
mit der Abszisse ist bei Zwerghiihnern kleiner als bei den schweren 
Rassen, erweist sich aber jeweils fiir die relative Arm- und Beinlinge als 
annéhernd gleich. Um einen objektiven Vergleich zu ermdglichen, 
wurde fiir die jeweils gegebenen Punkte die Gleichung der Geraden be- 
rechnet, welche diesen Punkten am besten entspricht. Hierfiir wurde 
die Formel 
ye k >) my ny — Y) my Y) Ny ross Dd mr Mr Np — Y) rr Dd) mF, 
ke Xi my — (mr)? ke Xi my — (2 mr)? 

verwendet. Der Faktor von x kennzeichnet den Anstieg der Geraden, 
Wenn in 2 Gleichungen dieser Faktor iibereinstimmt, so ist auch die 
Steigung der entsprechenden Geraden gleich. 


Die VergréBerung des Fliigels und der Beine bei verschieden groBen 
Rassen ist nicht durch ein unterschiedliches Anwachsen der einzelnen 
Knochenlangen bedingt, ihr prozentualer Anteil an der Gesamtlange der 
Extremitat ist stets gleich (Tabelle 8). Es ist nun von Interesse, daB 

_B. Renscu (1940) bei einem Vergleich verschieden groBer geographischer 
Rassen von Passer domesticus und Parus major eine unterschiedliche 
Wachstumstendenz der Extremititenknochen. feststellen konnte; bei 
‘den kleineren tropischen Rassen sind die proximalsten und distalsten 
Extremitatenknochen relativ (in Prozenten der Tibiotarsus- bzw. Ulna- 
linge) linger als bei den groBeren europaischen Rassen. Auch die Unter- 
suchungen von W. LANDAUER (1939) an Embryonen der Hiihnerrasse 
,,ereeper’’ ergaben, daB die fiir diese Rasse typische Kurzbeinigkeit aut 
einer allgemeinen Wachstumshemmung der Beinknochen beruht, wobei 
das Wachstum einerseits der groBten (Femur) und andererseits der am 
spitesten angelegten distalen Beinknochen am meisten gehemmt ist. 
Nun untersclieidet jedoch W. LANDAUER (1940) zwischen 2 Formen des 
Zwergwuchses. Hinige Zwerghuhnrassen, denen auch die von mir unter- 
suchten Tiere angehoren, sind ,,physiologically normal miniatures of the 


Tabelle 8. Durchschnittliche relative Lange der Arm- und Beinknochen von adulten 
Hennen groker und kleiner Haushuhnrassen. 


Knochenlinge in % 
der Beinlinge 


Knochenlange in % 
der Armlange 


Zwerghiibner, 8 99. 
Brahma u. Sperber, 9 lou 


Z. f. Morphologie, Bd. 41. 21 
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large breeds“, wahrend die anderen Rassen ,,pathological forms” dar- 
stellen. Zu den letzteren gehért die Creeper-Rasse. Dieser Unterschied 
zwischen den von W. LANDAUER und den von mir untersuchten Haus- 
huhnrassen kénnte eine Erklarung fiir die gegensatzlichen Ergebnisse hin- 
sichtlich des Knochenwachstums bieten. Dagegen ist die von B. RENscH 
bei verschieden groBen geographischen Rassen gefundene Proportions- 
verschiebung innerhalb der Extremitaét vermutlich auf die besonderen 
Selektionsbedingungen der Tropen zuriickzufiihren, zumal die Korper- 
gréBenunterschiede der einzelnen Rassen sehr gering sind: 
KG der tropischen Rasse _——s_ 1 
KG der europaischen Rasse 1 


Wenn nun bei den von mir untersuchten Haushuhnrassen der pro- 
zentuale Anteil der Knochenlinge an der Gesamtlinge der Extremitat 
auch stets gleich ist, so andert sich jedoch das Verhaltnis von Diaphysen- 
dicke zu Diaphysenbreite ; der Querschnitt von Humerus, Ulna und Tarso- 
metatarsus zeigt bei groBen Tieren eine rundere Form, der von Femur und 
Tibiotarsus ist ovaler (Tabelle 9). Wahrscheinlich spielt hierbei die ver- 
schiedene Belastung der gegeneinander gewinkelten Knochen eine aus- 
schlaggebende Rolle. 

Die oben beschriebene Entstehung unverhaltnismaBig massiger 
GliedmaBen bei grofen Tieren bedingt in Verbindung mit einer iiber- 
proportionalen Zunahme der Flachenbelastung (K. MEUNIER 1951) eine 
starke Herabsetzung des Flugvermégens. -Es soll im folgenden gepriift 
werden, ob hierbei auch ein Abbau der Flugmuskulatur, gemessen an der 
relativen Hohe der Crista sterni, oder eine Veranderung der relativen 
Schwungfederliinge zu beobachten ist. 

Abb. 16 lat erkennen, daB mit einer Steigerung der Kérpergewichts- 
lange bei Zwerghiihnern auch die relative Héhe der Crista sterni an- 
wachst, innerhalb der grofen Rassen jedoch abfallt. Dies zeigt auch eine 
Berechnung der Gleichungen fiir die einzelnen Korrelationsgeraden. 
Bei Zwerghiihnern ist der Wert von x, und damit auch der Anstieg der 
Geraden im Koordinatensystem, positiv, fiir die groBen Rassen dagegen 
ergibt sich ein negativer Wert von x. Eine solche Korrelation zwischen 


Tabelle 9. Durchschnittliche relative Knochendicke und Sternumliénge von adulten 
Hennen groBer und kleiner Haushuhnrassen. 


Diaphysendicke in % 
der Diaphysenbreite 


Zwerghiihner, 899... 549 79 68 93 
Brahma u. Sperber, 9 99 | 2212 85 


94 | 64 1010 
| 66 1060 
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Abb. 15. Korrelation zwischen absoluter K6rpergewichtslange (Abszisse) und relativer 
Armlange (—) bzw. Beinlinge (----) (Ordinate). Es bedeuten: O Zwerghiihner (je 1 Henne); 
x Sperber (je 1 Henne); + Brahma (je 1 Henne); * Durchschnittswerte, 
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Abb. 16. Korrelation zwischen absoluter K6érpergewichtslinge (Abszisse) und relativer 
Hohe der Crista sterni (Ordinate). Bezeichnungen wie in Abb. 15. 


der relativen Hohe der Crista sterni und der K6rpergewichtslinge deutet 
auf das Auftreten einer Umkonstruktion bei Uberschreiten einer Gropen- 
grenze hin, an der durch die obenerwihnten Faktoren der Verlust der 
Flugfahigkeit eintritt. 

21* 
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Aus Abb. 17 geht hervor, daf die relative Linge der Schwungfedern groper 
Tiere wesentlich geringer ist als die der kleinen Tiere ; der Abfall der relativen 
Werte erweist sich fiir Handschwingen stirker als fiir Armschwingen. 


% 


140 : 
Ke i 
\Aetess 


909 108 121 131 WKG 
Abb. 17. Korrelation zwischen der absoluten Kérpergewichtslange (Abszisse) und der 
relativen Handschwingenlange (H) bzw. Armschwingenlange (A). Es bedeuten: O Zwerg- 
hiihner (je 8 Hennen); @e Brahma und Sperber (je 9 Hennen). 


% 
12 


500 1000 1500 2000 2500 g 
Abb. 18. Korrelation zwischen absolutem Kérpergewicht (Abszisse).und relativem Feder- 
gewicht (Ordinate) bei Zwerghiihnern ( ), Leghorn und Italienern (———) und 
Rhodelandern (—— ——), ‘ 


Wahrend hier also eine enge Beziehung zu der Flugleistung deutlich 
wird, zeigt sich fiir das Gesamtgewicht der Federn eine Abhiangigkeit 
von der Korperoberflache. Letztere ist bei den kleinen Formen relativ 
groB und bedingt einen starken Warmeverlust. Das aus Abb. 18 abzu- 
lesende relativ héhere Federgewicht kleinerer Tiere lat sich demnach als 
Schutz vor einer zu starken Auskiihlung erkliren; der somatische Ex- 
ponent (& = 0,81) ist sogar héher, als es eine reine Oberflichenabhingig- 
keit verlangen wiirde (k = 0,66). Auch der intensivere Stoffwechsel 
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kleinerer Formen ist in diesem Zusammenhang zu verstehen. Da hier- 
durch jedoch eine VergroBerung der entsprechenden Stoffwechselorgane 
notwendig wird, mu auch der Brustraum geriiumiger werden. Schon 
bei der Besprechung der Herzform wurde darauf hingewiesen, daB die 
relativen Mafe der Sternumbreite hierfiir eine Bestatigung zu geben 
% vermogen. Aus den Angaben der Tabellen 4 und 9 
geht hervor, daB das Sternum kleinerer Tiere relativ 
breiter und kiirzer ist als das der gréBeren Formen. 
Ergiinzend sei hier noch mitgeteilt, daB bei 
einer Steigerung der KorpergréBe die Werte fiir die 
ie relative Schnabellinge bei allen Rassen in der gleichen 
Weise abnehmen (Abb. 19). 
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Abb. 19. Korrelation zwischen absoluter K6rpergewichtslinge (Abszisse) und relativer 
Schnabellange (Ordinate). Bezeichnungen wie in Abb. 2. 


IY. Histologische Unterschiede bei verschieden gro8en Hiihnerrassen. 
1. Die Erythrozyten. 

Das Korpergewicht der Rhodelander ist zu Beginn der postembryo- 
nalen Entwicklung etwa doppelt so groB wie das der Zwerghiihner, zur 
Zeit der Reife dagegen zeigt sich ein 4facher Unterschied. Es soll im 
folgenden untersucht werden, ob das stirkere Wachstum der groBen 
Rasse durch eine verschiedene Ausgangsgr6Be der Zellen oder durch 
deren Teilungsgeschwindigkeit bedingt ist. 

Gut meBbar sind vor allem die Erythrozyten. Nach Fixierung mit 
Hayemscher Liésung wurde deshalb ihre Lange und Breite bei 50facher 
Vergréferung bestimmt (Tabelle 10). Es zeigt sich, daB die aus diesen 
beiden MaBen berechnete Fliiche bei jungen und alten Tieren kleiner und 
groper Haushuhnrassen stets gleich ist. Die geringen Unterschiede der 
einzelnen Durchschnittswerte lassen sich durch die normale Schwan- 
kungsbreite erklaren. Es scheint demnach die Grundgréfe der Erythro- 
zyten artspezifisch festgelegt zu sein. Dies bedeutet, daB groBere 
Formen eine absolut héhere Anzahl relativ kleinerer Blutkérperchen 
besitzen. Auch A. MrHner (1938) gelangte schon bei entsprechenden 
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Tabelle 10. Durchschnitilliche Zahl und GréBe der Erythrozyten von juvenilen 
und adulten Héhnen und Hennen groBer und kleiner Haushuhnrassen. 


Lebend- | Erythro- eae GroBte 
gewicht Rea Lange ‘Breite Flache 
ue Me ue 
Zwerghiihner 
juvenil, 93g .. 140 2380000 | 12,19-+0,5 | 7,32 +0,6 67,9 
Rhodelander 
juvenil, 9gg .. 350 2980000 }|12,27-+0,4 |) 7,24+0,3 69,0 
Zwerghiihner 
adult, 899... 660 2423000 |11,89+0,9| 7,15+0,8 68,9 
Brahma u. Sperber 
adult oO SO on 2740 3046000 |12,23-+0,4) 7,19-+0,3 69,7 
Untersuchungen an Hiihnern zu dem Ergebnis, ,,... da der mengen- 


maBige Ausgleich nur durch die Zellzahl erfolgen kann“. 

Aus Tabelle 10 geht weiterhin hervor, daB die Erythrozytenzahl je 
1 cm? Blutfliissigkeit bei einer Steigerung der K6rpergréBe anwachst. 
GroBe Tiere haben also nicht nur absolut, sondern auch relativ mehr rote 
Blutkérperchen als kleine Tiere. 


2. Das endokrine Pankreasgewebe (LANGERHANSsche Inseln). 


a) Das Verhdltnis von endokrinem zu exokrinem Pankreasgewebe. 
Kin Unterschied in der histologischen Struktur braucht sich nun nicht 
nur in der Zahl oder GréBe der Zellen zu zeigen, er kann auch in einer 
unterschiedlichen Verteilung von Zellen verschiedener Funktion be- 
stehen. Bei kleinen Tieren wird z. B. infolge ihres intensiveren Stoff- 
wechsels das Verhaltnis des exokrinen zum endokrinen Pankreasgewebe 
ein anderes sein als bei den groBen Formen. 

Die an meinem Material zur Klarung speziell dieser Frage durch- 
gefiihrten Untersuchungen (Methodik s. Kapitel II) zeigen deutlich, 
daB sowohl junge als auch erwachsene Zwerghiihner einen héheren Anteil 
LANGERHANSscher Inseln an der Gesamtheit des sekretorischen Pankreas- 
gewebes haben als gleichaltrige Vertreter groBer Haushuhnrassen (Abb. 20). 
Aus der graphischen Darstellung kann man weiterhin einen Anstieg des 
inkretorischen Anteils mit zunehmendem Alter ersehen. Das Pankreas 
der jungen Hiithner enthalt demnach im Vergleich zu erwachsenen Tieren 
relativ weniger Inselgewebe,-es ist jedoch, wie aus den Angaben des 
vorigen Kapitels hervorgeht, im Verhaltnis zum Kérpervolumen wesent- 
lich gr6Ber. Die Werte der Abb. 20 lassen also nur eine Aussage iiber 
das Verhiltnis des inkretorischen Anteils zur GréBe des Pankreas, nicht 
aber zur KorpergréBe zu. Es sei jedoch darauf hingewiesen, daB die 
Vertreter kleinerer Rassen stets relativ mehr Inselgewebe (bezogen auf 
die Kérpergr6Be) haben miissen als Tiere grofer Rassen, da sie einerseits 


Die Bedeutung der Wachstumsgradienten fiir die Proportionierung. 301 


sowohl in der Jugend als auch im Alter einen héheren Anteil Lane@xr- 
HANSscher Inseln an der Gesamtheit des sekretorischen. Gewebes haben 
und andererseits als erwachsene Formen ein relativ gréBeres Driisen- 
volumen besitzen. In diesem Zusammenhang mag auch die Feststellung 
von R. E. Hast und E. J. Puau (1948) von Interesse sein, daB bei Ratten 
das Inselgewebe zwar mit dem Alter zunimmt, auf das Kérpervolumen 
bezogen aber abnimmt. 
L. Papour (1950) konnte fiir erwachsene Siugetiere unterschied- 
licher K6rpergré8e die gleiche Beziehung zwischen endokrinem und 
% 
16 25 


20 
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Abb. 20. _Abb. 21. 


Abb. 20. Der Anteil des endokrinen Pankreasgewebes in % der Gesamtflache des sekre- 
torischen Pankreasgewebes bei 16 jungen (a) und 16 erwachsenen (b) Tieren kleiner (§) 
und groBer (CO) Haushuhnrassen. 


Abb. 21. Anzahl LANGERHANSScher Inseln e mm? Pankreasgewebe bei jungen (a) und 
erwachsenen (b) Tieren kleiner (S) und groBer (Q) Haushuhnrassen, 


exokrinem Pankreasgewebe nachweisen, wie sie oben fiir verschieden 
groBe Haushuhnrassen beschrieben wurde. Es lief sich jedoch an ihrem 
Material keine Abhangigkeit zwischen Inselzahl und Ko6rpervolumen 
beobachten. Auch meine eigenen Untersuchungen (Abb. 21) ergeben 
fiir erwachsene Zwerghiihner eine nur wenig héhere Inselzahl je Quadrat- 
millimeter Pankreasgewebe als fiir gleichaltrige Tiere groBer Rassen; 
zu Beginn der postembryonalen Entwicklung ist dieser Unterschied 
allerdings gréBer. Es zeigt sich ferner, da die Inselzahl bei jungen 
Tieren gréRer ist als bei erwachsenen Formen, ein Ergebnis, das sich auch 
aus den Angaben von E. F. OaKBErG (1949) fiir WeiBe Leghorn ablesen 
laBt. 

b) Grépenmessungen an Kernen LancERHANsSscher Inseln. Die bei 
32 Tieren verschieden groBer Haushuhnrassen an je 100 Kernen LANGER- 
HaANSscher Inseln vorgenommenen. GroBenmessungen sollen zeigen, ob 
neben einem Unterschied in dem relativen Inselanteil und der Inselzahl 


302 ERHARD SCHLABRITZKY: 


auch ein solcher in der KerngréBe des endokrinen Gewebes besteht. 
Unter der Voraussetzung einer konstanten Kernplasmarelation lassen 
diese Untersuchungen auch einen Riickschlu8 auf die ZellgroBe zu. 

Die Kerne der LANGERHANSschen Inseln haben eine rundlich ellip- 
tische Form. Es wurde jeweils der arithmetische Mittelwert ihres groBten 
und kleinsten Durchmessers berechnet. Die variationsstatistische Ver- 
teilung dieser mittleren Kerndurchmesser ist in Abb. 22 und 23 dar- 
gestellt. Es zeigt sich, das die eingipfeligen Kurven der kleinen Rasse 


50 
40 
30 
20 


10 


30 40 50 60p 
Abb. 22. Abb. 23. 
Abb. 22. Streuung, der durchschnittlichen Werte der Durchmesser von je 100 Inselkernen 


(Abszisse) in » nach rechnerischem Ausgleich bei 16 jungen Tieren kleiner ( ) und 
groBer (— — —) Haushuhnrassen. Ordinate: Anzahl der Inselkerne. 


Abb. 23. Streuung der durehsehnittlichen Werte der Durchmesser von je 100 Inselkernen 
(Abszisse) in w nach rechenrischem Ausgleich bei 16 erwachsenen Tieren kleiner ( ) 
und groRer (—— —) Haushuhnrassen. Ordinate: Anzahl der Inselkerne, 


gegeniiber den zweigipfeligen Kurven der grofen Rasse zu den geringeren 
Werten hin verschoben sind. Das Auftreten von 1 bzw. 2 Haufigkeits- 
maxima deutet auf eine unterschiedliche Verteilung von « und f- Insel- 
zellen (M. A. Lanz 1907, L. Nacetscumipt 1939) hin. Dies kénnte ein 
Hinweis auf eine verschiedene physiologische Beanspruchung des Pan- 
kreas bei groBen und kleinen Haushuhnrassen sein. 

Fiir junge Zwerghihner ergibt sich ein Durchschnittswert der Kerne 
von 3,59 uw, der bei erwachsenen Formen auf 3,82 u ansteigt. Bei Tieren 
groBer Rassen betrug der mittlere Kerndurchmesser in der Jugend 
4,07 wu, im Alter 4,24 uw. Die hier auftretenden Differenzen der einzelnen 
Werte sind nach der von H. HosemMann (1949) beschriebenen Wahr- 
scheinlichkeitsberechnung als statistisch gesichert anzusehen. 

Zusammenfassend lift sich die Regel aufstellen, da Vertreter groper 
Haushuhnrassen stets grépere Inselkerne haben als Tiere kleiner Rassen. 
Der Anstieg der Kerngréfe mit dem Alter ist allen Rassen gemeinsam. 

Die durchschnittlichen Kerndurchmesser des endokrinen Pankreas- 
gewebes kleiner und groBer Rassen verhalten sich zu Beginn der post- 
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embryonalen Entwicklung wie 1 : 1,13, nach ihrem AbschluB wie 1 : 112: 
Dieses fast gleichbleibende Verhaltnis spricht dafiir, daB die unter- 
schiedliche GréBe der Kerne Lancrruansscher Inseln bei groBen und 
kleinen Rassen wihrend der ganzen Entwicklung konstant ist. Bei Be- 
stehen der Kernplasmarelation wiirde damit auch die AusgangsgréBe 
der Driisenzellen verschieden sein. 

Es zeigt sich also, daB bei verschieden gro8en Haushuhnrassen hin- 
sichtlich der histologischen Struktur ein Unterschied sowohl in der Zell- 
zahl (Erythrozyten) als auch in der Zellgr6éBe (Inselzellen) bestehen kann. 
Zu dem gleichen Ergebnis gelangte auch B. Renscu (1923) durch Kern- 
groBenmessungen an mehreren Organen frisch geschliipfter bzw. 10 Tage 
alter Hihnchen unterschiedlicher RassengréBe. Speziell fiir die Leber 
konnte C. KELLER (1933) bei einem Vergleich von Zwerg- und Normal- 
hiihnern eine Erhéhung der Zellzahl bei gleicher ZellgréBe feststellen. 


VY. Diskussion der Ergebnisse. 

Bei dem Vergleich erwachsener Tiere verschieden groBer Haushuhn- 
rassen erweist sich die GroBe aller untersuchten Organe und Driisen als 
abhangig von der KorpergréBe. Hierdurch wird die Aufstellung zahl- 
reicher Proportionsregeln moglich, die z. B. besagen, daB Vertreter 
groBerer Rassen relativ kleinere Herzen, Lebern, Nieren, Lungen, Migen, 
Augen und Gehirne, jedoch relativ dickere Knochen, relativ langere 
Darme und eine relativ groBere Milz haben als Tiere kleinerer Rassen. 

Diese Regeln entsprechen mit Ausnahme derjenigen hinsichtlich des 
Milzgewichtes und der Herzform den bei Vergleich verschieden gro8er 
Arten verschiedener Vogelfamilien gefundenen Verhaltnissen. 

Eine Untersuchung der in der Ontogenese erkennbaren Wachstums- 
gradienten (Kapitel III und IV) lie& nun erkennen, da8 die rassischen 
Proportionsdifferenzen auf eine Auswirkung der Wachstumsallometrien 
zuriickzufiihren sind. Das Wachstum der einzelnen Organe und Struk- 
turen ist in der postembryonalen Ontogenese im Verhiltnis zum Korper- 
wachstum langsamer bei Gehirn, Augen, Schnabel, Leber und Magen, 
schneller bei den Federn (gewichtsmaBig). In den meisten Fallen tritt 
ein Wechsel von positiv zu negativ allometrischem Wachstum (Pankreas, 
Niere und Thymus) oder von negativ zu positiv allometrischem Wachs- 
tum (Herz, Lunge und Thyreoidea) ein, und zwar bei der groBeren Rasse 
jeweils zu einem spateren Zeitpunkt in der ontogenetischen Entwick- 
lung als bei der kleineren Rasse. Dies deutet auf eine langere Entwick- 
lungsdauer der Vertreter gréBerer Rassen hin. Eine Korrelation zwischen 
dem Wachstum von Herz und Lunge und der Flugleistung zeigt sich 
darin, da der Allometriewechsel bei diesen Organen mit dem Zeitpunkt 
der ersten Flugversuche zusammenfillt, wahrend er bei den anderen 
Organen schon wesentlich friiher zu beobachten ist. 
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Thre relativen Héchstwerte erreichen alle Organe und Strukturen 
mit Ausnahme der Thyreoidea und der Federn beim Schliipfen oder 
kurz danach. Dies ist wohl darauf zuriickzufiihren, daB das Huhn als 
ein typischer Nestfliichter schon friihzeitig funktionstiichtige Organe 
besitzen muB. Dieses Ergebnis geht auch aus den zahlreichen Unter- 
suchungen anderer Autoren an Leghornhithnern hervor (vgl. besonders 
H. B. Latimer 1925, L. Kaurmann 1929), wenn auch die dort ange- 
gebenen Gewichtswerte mit den von mir fiir diese Rasse gefundenen 
infolge der unterschiedlichen Aufzuchtbedingungen nicht immer genau 
tbereinstimmen. 

Wenn nun bei allen untersuchten Haushuhnrassen das Organwachs- 
tum stets in einer bestimmten Beziehung zu dem Koérperwachstum steht, 
so wird ein Vergleich der ontogenetischen Allometriekurven groBer und 
kleiner Rassen eine Aussage dariiber zulassen, wie die Proportionsunter- 
schiede zwischen erwachsenen Tieren verschieden groBer Rassen zu- 
stande kommen. Fihrt man einen solchen Vergleich der Allometrie- 
kurven fir die von mir untersuchten Haushuhnrassen durch, so zeigt 
sich bei den einzelnen Organen eine unterschiedliche Beziehung zwischen 
dem ontogenetischen Organwachstum der groBen und kleinen Rassen. 
Dies wird besonders deutlich durch die Darstellung in emem Koordi- 
natensystem, in dem auf der Abszisse die Werte fiir das absolute K6rper- 
- gewicht und auf der Ordinate fiir das relative Organgewicht abgetragen 
sind (Abb. 24, I—III). 

I. In bezug auf Gehirn, Augen, Pankreas, Schnabel und Magen er- 
weist sich das Wachstum der groBen Rassen als eine Fortsetzung des 
allometrischen Wachstums der kleineren Rassen unter Beibehaltung des 
Wachstumsgradienten. Die Werte fiir alle Rassen liegen also auf der 
gleichen Kurve. Es findet demnach eine Addition zu den Endstadien 
(=Anabolie: A. N. Spwerrzorr 1931) statt; d.h. in Hinsicht auf die 
genannten Organe ist ein WeiBes Leghorn ein allometrisch vergréBertes 
Zwerghuhn, ein Rhodelinder wiederum ein allometrisch vergréBertes 
WeiBes Leghorn. . 

II. Bei der ontogenetischen Entwicklung von Lunge, Leber und 
Niere unterscheidet sich vor allem am Anfang der postembryonalen Ent- 
wicklung der Wachstumsgradient der kleineren Rasse von dem der 
gréBeren Rasse, wobei jedoch die Korrelationsrichtung beibehalten wird. 

IIT. In bezug auf Darmliange (a), Herz- und Federgewicht (b) sind 
bei grofen und kleinen Rassen nicht nur die Wachstumsgradienten ver- 
schieden, sondern es liegt auch eine Anderung der Korrelationsrich- 
tung vor. 

Das unterschiedliche Verhalten der einzelnen Organe ist zum Teil 
aus ihrer Funktion zu verstehen. Fiir Gehirn, Augen und Schnabel ist 
die Beibehaltung des Wachstumsgradienten bei Rassen verschiedener 
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GroBe eher tragbar als bei Stoffwechselorganen. Die Stoffwechselinten- 
sitat ist bei verwandten groBen und kleinen Tierformen verschieden und 
dem miissen die Stoffwechselorgane auf allen Wachstumsstadien Rech- 
nung tragen. Speziell mu der 


a 
Darm, dessen phylogenetisch wirk- s 
same Flache nur in der 2. Potenz 3 
zunimmt, wahrend der zu _ ver- a 
sorgende Ko6rper in der 3. Potenz 5: 
anwachst, bei groBen Tieren nicht ; ef 
nur absolut, sondern auch relativ ~ 
groBer sein (vgl. B. Renscu 1947). 3 
Etwas iiberraschend ist, da8 sich ° 
das Pankreas sowie Hirn und Augen, zy 
nicht ahnlich wie die Leber verhalt. g 
Kine Verschiebung der Wachs- cee 
tumsgradienten kann nun auch jy A 
weiterhin durch das Erreichen einer 
oberen, fiir den Hiihnerbauplan még- 2 
lichen Korpergr6Bengrenze bedingt a 
sein. Derartige Umkonstruktionen 2 
nahe den phylogenetisch tragbaren = 
GroBengrenzen (vgl. B.Renscu 1947, a 


8. 168 ff) lieBen sich bei groBen Haus- Iya. 
huhnrassen fiir die letzte Wachstums- 
phase des Herzens und des Darms 
vermuten. Auch die Entwicklung 
unverhaltnismaéBig massiger Kno- 
chen kann in Verbindung mit einer 
iiberproportionalen Zunahme der 
FlaichenbelastungUmkonstruktionen 6. 
zur Folge haben, vor allem wenn Abb. 24. I—III Schematische Darstel- 


qyaimabuebjg "jas 


lung des ontogenetischen Organwachstums 


eine GréBengrenze erreicht wird, an _ kleiner ( ), mittlerer (- ——) und 
ahi groBer (————) Haushuhnrassen. 
welcher der Verlust der Flugfahig- (Brklarung im Text.) 


keit eintritt. Es findet dann eine 
Reduktion der Schwungfederlinge sowie ein Abbau der Flugmuskulatur 
und der Crista sterni statt. 

Neben diesen morphologischen Proportionsverschiebungen driickt 
sich nun eine Steigerung der KérpergréBe auch in einer Anderung der 
histologischen Struktur aus. So haben die Tiere groSer Haushuhn- 
rassen gegentiber denen der kleinen Rassen eine sowohl absolut als auch 
relativ héhere Zahl von Erythrozyten. Die Kerne und damit wahr- 
scheinlich auch die Zellen LanGERHANSscher Inseln sind bei ihnen gréBer, 
wihrend der endokrine Anteil an der Gesamtheit des sekretorischen 
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Gewebes geringer ist. Da neben diesen histologischen Strukturanderungen 
auch Proportionsverschiebungen in der Grofe der Driisen und Stoff- 
wechselorgane stattfinden, wird eine KérpergroRensteigerung auch eine 
Anderung der physiologischen Konstanten bedingen. Dies ist auch schon 
deshalb zu erwarten, weil groBe Tiere infolge ihrer relativ kleineren 
Oberfliche einen wesentlich geringeren Warmeverlust haben als kleine 
Tiere (s. oben). 


Andererseits sind die bei einer Steigerung der Kérpergr6Be zu beob- 

achtenden Proportionsverschiebungen hinsichtlich der Stoffwechsel- 

organe nicht allein durch die 

Tabelle 11. Somatische Haponenten bei Anderung des Verhaltnisses von 

Vergleich verschieden groper Vogelarten Kérpervolumen zu Korperoberflache 
bzw. verschieden groBer Haushuhn- : : . 

VOEEeH. bedingt, da die somatischen Ex- 
ponenten von Leber, Niere, Herz 
und Lunge gréBer sind, als es eine 
reine Oberflachenabhangigkeit ver- 


Somatischer Exponent 
bei Vergleich verschie- 
den groBer 


lees ciples langen wiirde. 
Babar ech: 0,81 0,82 Von besonderem _Interesse ist 
INierco sae ane 0,80 0,91 nun ein Vergleich zwischen den in 
Herz... . 0,80 0,82 der vorliegenden Arbeit fiir ver- 
Darm\. . : 1,50 1,52 2 
Aig ee 0,44 0,71 schieden groBe Rassen und den von 


B. Rensow (1948) fiir verschieden 
groBe Arten ermittelten somatischen Exponenten. Aus Tabelle 11 ist zu 
ersehen, dai bei einem transspezifischen Vergleich die Werte fiir Leber, 
Niere, Herz und Darm nur wenig, fiir die Augen jedoch wesentlich gréBer 
sind als bei einem Vergleich verschieden groBer Rassen. Es ist demnach 
zu vermuten, da8 gerade die Augen, die bei grofen Rassen lediglich 
allometrisch vergroBerte Organe der kleinen Rassen sind, bei der Her- 
ausbildung der Arten einer starken Selektion unterlegen haben, wahrend 
die selektiven Kinfliisse bei den anderen Organen, deren ontogene- 
tische Wachstumsgradienten schon bei den einzelnen Rassen starke 
Unterschiede zeigen, nur gering sind. 


Insgesamt li Bt sich erkennen, da mit einer intraspezifischen K6rper- 
groBensteigerung die Abinderung zahlreicher morphologischer, histo- 
logischer und physiologischer Merkmale verbunden ist. Hierbei handelt 
es sich bei einigen Organen ausschlieBlich um die Auswirkung gleich- 
bleibender ontogenetischer Wachstumsallometrien, in den meisten Fallen 
werden diese jedoch durch bestimmte Selektionseinfliisse abgeandert. 


Zusammenfassung. 


Es wurde durch einen Vergleich verschieden gro8er Haushiihner 
(147 Tiere aus 6 Rassen) festgestellt, wieweit eine rassische Steigerung 
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der Kérpergré8e Anderungen in den Organproportionen und histologi- 
schen Strukturen bedingt. Weiterhin wurde gepriift, in welchem Um- 
fang diese Anderungen auf die Auswirkung ontogenetischer Wachstums- 
allometrien zuriickzufiihren sind. Die Ergebnisse lieBen sich in ver- 
schiedenen Regeln zusammenfassen, welche zum Teil den an erwach- 
senen Tieren verschieden groBer Arten ermittelten Regeln entsprechen. 

1. Das postembryonale Wachstum von Gehirn, Augen, Leber und 
Magen, sowie das Anwachsen der Schnabellinge und der Darmlange 
erfolgt stets negativ allometrisch, das Anwachsen des Federgewichtes 
dagegen stets positiv allometrisch. 

2. Ein Wechsel von positiv zu negativ allometrischem Wachstum 
zeigt sich wahrend der ersten Halfte der postembryonalen Entwicklung 
von Pankreas, Niere und Thymus. In dem gleichen Zeitraum tritt bei 
der Entwicklung von Herz, Lunge und Thyreoidea ein Wechsel von 
negativ zu positiv allometrischem Wachstum auf. 


3. Die letzte ontogenetische Wachstumsphase des Herzens und des 
Darms ist bei der gr68ten Rasse durch einen weiteren Wechsel der Allo- 
metrierichtung gekennzeichnet. Dies ist vielleicht als Umkonstruktion 
bei Erreichen einer oberen fiir den Haushuhnbauplan méglichen Korper- 
groBengrenze zu deuten. 

4. Erwachsene Tiere groBer Rassen haben relativ kleinere Gehirne, 
Augen (und Linsen), Magen und Bauchspeicheldriisen sowie relativ 
kiirzere Schnabel als Vertreter kleinerer Rassen. In bezug auf diese 
Organe erweist sich das Wachstum der grofen Rassen als eine Fort- 
setzung des allometrischen Wachstums der kleineren Rassen unter Bei- 
behaltung des Wachstumsgradienten (d.h.des somatischen Koeffi- 
zienten). 

5. Auch Lunge, Leber und Niere sind bei erwachsenen Tieren der 
groBen Rassen (sowie bei Arten verschiedener K6rpergréBe) relativ 
kleiner als bei gleichaltrigen Formen kleinerer Rassen. Die ontogeneti- 
schen Wachstumsgradienten der genannten Organe sind aber bei den 
einzelnen Rassen verschieden. 

6. Erwachsene Tiere groBer Rassen haben ein relativ kleineres (und 
schlankeres) Herz, einen relativ lingeren Darm sowie ein relativ gr6Beres 
Federgewicht als gleichaltrige Vertreter kleinerer Rassen. (Mit Aus- 
nahme der Herzformregel gilt dies auch fiir verschieden grofe Vogel- 
arten.) Diese Proportionsverschiebungen kommen also entgegen der 
ontogenetischen Allometrierichtung der letzten Wachstumsphase zu- 
stande. 

7. Erwachsene Tiere groBer Rassen haben eine relativ groBere Milz 
als Vertreter kleinerer Rassen. Die Ontogenie dieses Organs lieB keine 
Korrelation mit dem Kérpergewicht erkennen. 
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8. Die somatischen Gehirn- und Augenexponenten stimmen nicht 
miteinander iiberein. Die somatischen Exponenten von Leber, Herz, 
Niere, Lunge und Kaumagen sind fiir Hahne héher, als es eine 
Kérperoberflichenabhangigkeit verlangen wiirde. Fiir Hennen er- 
gibt sich mit Ausnahme des Leberexponenten jeweils ein niedrigerer 
Wert. , 

9. Hahne haben relativ gréBere Herzen, Nieren und Lungen, jedoch 
relativ kleinere Lebern und relativ kiirzere Darme als Hennen. 

10. Tiere groBer Rassen haben relativ dickere Arm-. und Bein- 
knochen als Vertreter kleiner Rassen (wie dies auch fiir Vogelarten ver- 
schiedener Gro8e zutrifft). Der prozentuale Anteil der einzelnen 
Knochenlangen an der Gesamtlinge der Extremitit ist bei verschieden 
groBen Rassen gleich, dagegen zeigt der Querschnitt von Humerus, 
Ulna und Tarsometatarsus bei groBen Tieren eine rundere Form, der 
von Femur und Tibiotarsus ist ovaler. 

11. Die unverhaltnismaBig massigen Knochen grofer Tiere bedingen 
eine starke Herabsetzung des Flugvermégens. Hiermit ist eme Reduk- 
tion der Schwungfederlinge sowie eine Anderung in der relativen Héhe 
der Crista sterni verbunden. Bei Zwerghiihnern wachst mit einer 
Steigerung der Korpergewichtslange die relative Hohe der Crista sterni 
an, innerhalb der groBen Rassen fallt sie ab. Dies kann als eine Um- 
konstruktion bei Erreichen einer oberen K6rpergréBengrenze gedeutet. 
werden. 

12. Das Sternum ist bei erwachsenen kleinen Tieren relativ breiter 
und kirzer als bei gleichaltrigen groBen Formen. 

13. Die Fliche der Erythrozyten ist bei jungen und alten Tieren 
groBer und kleiner Haushuhnrassen stets gleich, jedoch haben die Ver- 
treter groBer Rassen je 1 cm? Blutfliissigkeit mehr Erythrozyten als die 
der kleinen Rassen. 

14. Der relative Anteil LaNceRHANSscher Inseln an der Gesamtheit 
des sekretorischen Pankreasgewebes, sowie die Inselzahl je 1 mm? Pan- 
kreasgewebe ist bei kleinen Rassen stets héher als bei groBen Rassen. 

15. Vertreter groBer Haushuhnrassen haben sowohl in der Jugend 
als auch im Alter groBere Kerne Lancuruansscher Inseln als gleich- 
altrige Tiere der kleinen Rassen. 

16. Es hat sich also ergeben, daB die Proportionsverschiebungen 
zwischen kleinen und groBen Haushuhnrassen nur zum Teil durch den 
verschieden schnellen WachstumsabschluB bei konstant bleibender onto- 
genetischer Wachstumsallometrie zustande kommen. Bei den meisten 
Organen ist mit einer KérpergréBenanderung auch eine Abanderung der 
Wachstumsgradienten (beim Pankreas auch eine Umwandlung histo- 
logischer Strukturen) verbunden. 
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(Hingegangen am 1. November 1952.) 


Inhalt. Seite 

PAP OOIMOLO EL et Meneame Phan oJ. lob-ahe a EME RP OE Ake wae a) 311 
Pim Onis Gla, HOME AHAL SRT! Bae) SEO Seger agit. waist WES 311 
ispilotbortied.. qj Atamenan herria lel Nae GGA Hinde oh sells 312 

2. Liste der in und an Schnecken gefundenen Nematoden ...... 312 

3. Die dkologischen Beziehungen zwischen Nematoden und Schnecken . . 315 

4. Kinteilung der Schnecken-Nematoden in 6kologische Gruppen .. . 315 

a) Zufallsbedingte Nematodenverschleppung ........... 315 

b) Dauerlarven in der Leibeshohle der Schnecke . ........ 316 

cy Raxvalparasitismus ss (00% 6 spe RI, SO ee ye Rs 322 

dj WAciiiparasitismusateys = PIMOHIOR.§ wycudt o eaeaiserel danke ol. 330 

“URS SUS BETO 3 28 NE) Tae ie ae | ee Bee ee a eae an eae 331 
pearl es BLVATYEESES MEY PATE ONS 3. cs 0 spike V5 Sn” 5, gh eM Nah GET matciaciel td. oi ds, GOs 347 
PARCtAE SIE so cl tna ttte te, os a+ tetra ee orth, ae fe Weer reat fe 348 


Allgemeiner Teil. 
Kinleitung. 

Unsere einheimischen Nacktschnecken suchen mit Vorliebe saprobe 
Biochorien, wie Komposthaufen, faulende Laubblatter und faulende 
Pilze auf. Sie kommen deshalb leicht mit Nematoden, die ahnliche 
Substrate bewohnen, in Berithrung. Es war daher naheliegend, einmal 
Schnecken auf ihre Beziehungen zu Nematoden zu untersuchen. 

An rund 1300 untersuchten Schnecken der verschiedensten Gat- 
tungen konnte ich 30 Nematodenarten feststellen. Darunter waren 
einige, die bereits von friiheren Autoren mit Schnecken in Zusammen- 
hang gebracht worden waren. Okologisch sind diese Arten nicht alle 
in die gleiche Gruppe einzuordnen, denn die Art ihrer Bindung an 
Schnecken ist sehr verschieden. 

Ich untersuchte simtliche fiir das hiesige Gebiet bekannten Arten . 
von Nacktschnecken (s. Liste Nr. 1) und machte nebenbei Stichproben 
bei verschiedenen Arten von Gehduseschnecken. Bei letzteren konnte 


Erklarung der in der Arbeit verwendeten Abkiirzungen: Maxim. Durchm. = 
Maximal-Durchmesser; Schwanzlg. = Schwanzlinge; Mundhlg. = Mundhohlen- 
lange; Spiclg. = Spiculumlange; Gublg. = Gubernaculumlange; Vulva % = Ab- 
- stand der Vulva.vom Kopfende in Beziehung zur Korperliange; Rh. = Rhabditis. 
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ich keine spezifische Nematodenfauna feststellen. Sie bevorzugen weni- 
ger saprobe Biochorien und kommen daher seltener mit Nematoden in 
Berithrung. 

Das Untersuchungsmaterial stammte aus der Umgebung von Er- 
langen, Niirnberg, Bamberg und dem Frankischen Jura. Auferdem 
stand mir noch Material aus dem Steigerwald, von Wiesbaden, dem 
Fichtelgebirge, vom K6nigssee und von Unterwéssen im Chiemgau zur 
Verfiigung. Uber das Vorkommen von Nematoden an Schnecken lagen 
schon Arbeiten von B. G. CH1rwoop und M. B. Currwoop (1932, 1934 
bis 1938 und 1937), B. G.Carrwoop und Atiten McIntosu (1934), 
Ciaus (1867), Copp (1888), ContE und Bonner (1903) und WILL 
(1948) vor. 

Fir die Anregung zu diesem Thema und die jederzeit bereite Unter- 
stiitzung in allen Fragen danke ich meinem verehrten Lehrer, Herrn 
Prof. Dr. H. J. StammeEr in Erlangen, vielmals. Auch méchte ich Herrn 
Prof. Dr. W. NEUHAUS in Erlangen fiir seine Ratschlage danken. Herrn. 
Dr. G. OscuE in Erlangen schulde ich Dank fiir wertvolle Hinweise auf 
Literaturangaben. 


1. Methodik. 

Die Priparation der Nacktschnecken muB an lebenden, mit Nadeln 
festgesteckten Tieren durchgefiihrt werden. Ein vorheriges Abtoten 
oder Betiuben mit Chemikalien fiihrt zu starken Kontraktionen und 
erschwert das Auffinden der Nematoden. 

Die beste Methode, die an den Schnecken gefundenen saprobionten 
Nematoden zur Entwicklung zu bringen, war folgende: In eine kleine 
Kulturschale wurde etwa 1 cm hoch nematodensterile Gartenerde (iiber 
dem Bunsenbrenner auf 80° erhitzt) gegeben, leicht befeuchtet und 
darauf die Uberreste der eben praparierten Schnecke gelegt. Nach 
2—3 Tagen hatten sich die an der Schnecke gefundenen Larven oder 
Hier bereits gut entwickelt. Ich erzielte mit dieser Methode meist 
Massenkulturen. Legte man die Schneckenreste auf das blanke Glas 
oder nur auf eine Unterlage von Filtrierpapier, so entwickelten sich 
zwar die Nematoden, aber nach wenigen Tagen zersetzte sich das Sub- 
strat stark, die Faulnisgase nahmen iiberhand und die Nematoden 
gingen ein, waihrend sich die Kulturen mit Erde wochenlang hielten und 
die Nematoden prachtig gediehen. 


2. Liste der in und an Schnecken gefundenen Nematoden. (Tabelle 1.) 


(Die mit einem * versehenen Nematodenarten wurden bereits von friiheren 
Autoren an diesen Schnecken nachgewiesen. Die Zahl in der Klammer hinter dem 
Autorennamen bedeutet die untersuchte Stiickzahl der Schnecken. Die Zahl in 
Klammer hinter dem Nematodennamen bedeutet die befallene Stiickzahl der 
Schnecken. L Larvalparasit, D Darmparasit.) 


—— 
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Tabelle 1. 


Untersuchte Schneckenarten Gefundene Nematodenarten 


Arion circumscriptus JOHNST. (44) 


Arion (Lochea) empiricorum 
Ferrussac (468) 


Arion (Microarion) intermedius 
Normanp (49) 


Arion (Mesarion) subfuscus 
DrapParn. (21) 


Deroceras (Hydrolimax) laeve 
Miter (11) 
Deroceras reticulatum MULLER (177) 


Lehmannia marginata, MULLER (7) 
Limax (Heynemannia) cinereo-niger 
Wotr (27) 


Limax (Heynemannia) maximus 
Lonnt (4) > ~ 


Limax (Malacolimax) tenellus 
Nizsson (35) 


Alloionema appendiculata (L 2) 
Rhabditis dolichura (2) 
Rhabditis papillosa (1) 
Diplogaster lheritieri (2) 
Panagrolaimus detritophagus (2) 
Panagrolaimus superbus (1) 
Cheilobus schneidert (3) 
Bunonema reticulatum (1) 

* Alloionema appendiculata (LL 238) 

* Limaconema limacis (D 1) 
Rhabditis aspera (2) 
Rhabditis conica (1) 
Rhabditis icosiensis (8) 
Rhabditis maupasi (8) 

* Rhabditis papillosa (7) 
Rhabditis teres (19) 
Rhabditis coarctata (1) 
Diplogaster austriacus (3) 
Cheilobus schneideri (5) 
Aphelenchus parietinus (1) 
Panagrolaimus detritophagus (3) 


Alloionema appendiculata (L 5) 


Alloionema appendiculata (L 2) 
Limaconema dentifera n. sp. (D1) 
Limaconema limacis (D 4) 


Rhabditis papillosa (2) 


Rhabditis aspera (5) 
Rhabditis elongata (2) 
Rhabditis pseudodolichura (1) 
Diplogaster gracilis (3) 
Diplogaster lheritieri (6) 
Panagrolaimus swperbus (12) 


Diplogaster theritiert (5) 


Iimaconema dentifera n. sp. (D 15) 
Limaconema stammert n. sp. (D2) 
Rhabditis papillosa (10) 

Rhabditis neopapillosa n. sp. (2) 
Rhabditis teres (1) 


Limaconema stammeri n. sp. (D 1) 
Rhabditis dolichura (1) 
Rhabditis papillosa (3) 
Diplogaster mawpasi (1) 
Aphelenchoides parietinus (1) 
Rhabditis elegans (2) 

Rhabditis papillosa (9) 
Diplogaster lheritiert (1) 
Panagrolaimus detritophagus (2) 
Cheilobus schneideri (3) 
Bunonema reticulatum (1) 
Criconema informe (1) 

Plectus cirratus (1) 


22* 
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Tabelle 1. (Fortsetzung.) 


Gefundene Nematodenarten 


Untersuchte Schneckenarten 


Helix pomatia LinnE (102) Rhabditis gongyloides (4) 
Rhabditis teres (12) 
Plectus rhizophilus (6) 
* Aphelenchoides parietinus (5) 
Succinea oblonga DRAPARNAUD (15) Rhabditis dolichura (3) 
Diplogaster mawpasi (3) 


Die folgenden Nematodenarten wurden von friiheren Autoren in und an 
Schnecken festgestellt, konnten von mir nicht wieder gefunden werden. 


T 


Untersuchte Schneckenart Gefundene Nematodenarten 
Arion (Lochea) empiricorum FERUSSAC | Rhabditis caussaneli (Frankreich) 
Gyraulus convexiusculus | Daubaylia seistamensis (Persien) 
Helix aspersa MULLER Angiostoma helicis (Frankreich) 
Helix hortensis Cephalobus persegnis (Nordamerika) 
Limaz agrestis = Deroceras reticulatum Cosmoceroides variabilis (Nord- 
MULLER amerika) 
Limax cinereus = Limax maximus Leptodera flexilis 
LINNE. 
Opeas goodally Cosmocercoides variabilis (Nord- 
amerika) 
Philomyscus dorsalis BINNEY Aphelenchoides parietinus 
Pathoaphelenchus »arietinus (Nord- 
amerika) 
Planorbis trivolvis Say Daubaylia potomaca (Nordamerika) 
Polygyra albolabrus Say Aphelenchus avenae (Nordamerika) 
Cephalobus biitschlii (Nordamerika) 
Succinea avara Alloionema appendiculata var. dubia 
(Nordamerika) 


AuBer den hier genannten Arten werden in einer Arbeit von B. G. 
Cuitwoop und M. B. Carrwoop (1934—1938) noch Larven von Rhabditis 
monhystera in Opeas goodally und Polygyra albolabrus und Rhabditis 
caussaneli in Opeas goodally angefiihrt; dazu kommen noch tote Exem- 
plare von Dorylaimus stagnalis in Polygyra tridentata und Actinolaimus 
spec. in Helisoma trivolvis. Ich habe diese Angaben nicht in die Liste 
eingeordnet, da meiner Ansicht nach Bestimmungen nach Larven und 
toten Tieren zu unsicher sind. 

Coss (1888) fand im Kot von Helix pomatia in der Umgebung von 
Jena Anguillulina spec. und Rhabditis spec. Diese Arten diirften wohl 
erst sekundar auf den Kot aufgewandert sein. Retrmr (1928) stellte auf 
verfaulten Schnecken Rhabditis elongata und Rh. teres fest, er gibt aber 
nicht an, um welche Schnecken es sich handelt. Beide Rhabditiden 
fand ich auf lebenden Schnecken, sie sind also wahrscheinlich nicht erst 
sekundar aufgewandert. 
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An folgenden von mir untersuchten Schneckenarten konnte ich 
weder Darm- oder Larvalparasiten noch freilebende Nematoden be- 
obachten : 

Arion (Kobeltia) hortensis Frrussac (11) | Cepaea nemoralis Lrnne (20) 


Deroceras agreste LINNE (52) Goniodiscus rotundatus MULLER (12) 
Arianta arbustorum LINNE (24) Radix ovata DRAPARNAUD (163) 
Lamax flavus LYNNE (2) Stagnicola palustris MULLER (5) 
Cepaea hortensis MULLER (16) Zonitoides nitidus MULLER (12). 


3. Die Skologischen Beziehungen zwischen Nematoden und Schnecken. 

An Hand der Tabelle 1 ist leicht zu ersehen, an welchen Schnecken 
die meisten Nematoden gefunden wurden. 

Auf Arion empiricorum wurden 11 freilebende Nematodenarten, die 
saprobe Biochorien vorziehen, gefunden. Auferdem ist diese Schnecke 
der Wirt einer larvalparasitischen und einer darmparasitischen Art. 
Diese Nacktschnecke ist ein Allesfresser im weitesten Sinn (FROMMING 

1941). Sie ist ein Schadling und iiberall verbreitet. Durch den ihrer Art 
gemaBen weiten Aktionsbereich ist die Artenfiille ihrer Nematodenfauna 
leicht zu erkliren. An Arion circumscriptus stellte ich 7 Nematoden- 
arten, die im Kompost weit verbreitet sind, fest; auBerdem beherbergt 

‘diese Schnecke noch einen Larvalparasiten. Der Allesfresser Limax 
tenellus ist die nematodenreichste Nacktschnecke aus der Gattung 
Limaz. Hier beobachtete ich 8 Arten saprob lebender Nematoden. Der 

- gréBte Feld- und Gartenschaidling (FROmMiING 1941) ist Deroceras reti- 
culatum. Man findet diese Schnecke vorzugsweise an Salat, Kohl und 
Riibenblattern, die, leicht angefault, ein ideales Substrat fiir die Kom- 

-postnematoden darstellen. Es ist daher nicht weiter verwunderlich, wenn 
6 verschiedene im Kompost lebende Nematodenarten in Verbindung mit 
dieser Schnecke gefunden wurden. Limax cinereo-niger und Limax 
maximus sind ausschlieBlich Freilandbewohner und von mir nur im 
Wald gefunden worden. Sie besitzen eine fiir diese grofen Nackt- 
schnecken geringe, frei lebende Nematodenfauna von 3—4 Arten. Sie 
sind aber die haufigsten Wirte fiir Darmparasiten. 

An den von mir untersuchten Gehaiuseschnecken waren Nematoden 
relativ selten. Es ware hier nur Helix pomatia mit 3 Nematodenarten 
zu nennen. 

; 4. Einteilung in é6kologische Gruppen. 
a) Zufallsbedingte Nematodenverschleppung. 

Die Bindung an Schnecken der in dieser Gruppe behandelten Nema- 
toden ist eine rein zufallige. Es handelt sich in der Mehrzahl um Kom- 
post- und Erdformen, deren Lebensbereich vielfach in enge Berthrung 
mit dem von Schnecken kommt. Es ist also nicht weiter verwunderlich, 
daB sie manchmal, an ihnen haftend, verschleppt werden. 
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Tabelle 2. 
EE 
An wieviel 
Gefundene Nematodenart Schnecken- 
arten 


i UNE Et 


Rhabditis aspera Burscuut (1873) ..... - 
Rhabditis coarctata Lwuckart (1891) ....- . 
Rhabditis conica Rerrer (1928). ....... 
Rhabditis dolichura SCHNEIDER (1866)... . . 
Rhabditis elegans Maupas (1897) ....... 
Rhabditis elongata SCHNEIDER (1866) .... . 
Rhabditis gongyloides Rurrer (1928) .... . 
Rhabditis icosiensis Maupas (1916) ...... 
Rhabditis mawpasi CauL. SEURAT (1916) 
Rhabditis pseudodolichura KORNER (1952) . 
Rhabditis teres SCHNEIDER (1866) ...... 
Diplogaster austriacus Fucus (1938). .... . 
Diplogaster maupasi Ports (1910) ...... 
Diplogaster gracilis BUtscuur (1876) ..... 
Diplogaster lheritieri Maupas (1919). ..... 
Panagrolaimus detritophagus Fucus (1930). . . 
Panagrolaimus swperbus Fucus (1930)... . . 
Cheilobus quadrilabiatus Copp (1924) .... . 
Aphelenchoides parietinus Bastian (1865) 
Bunonema reticulatum Ricuters (1905)... . 
Criconema informe MicoteztKy (1921)... .. 
Plectus cirratus Bastian (1865) ....... 
Plectus rhizophilus Dz Maw (1880) ...... 


ft et et DD HR OO DO OD OU DD OD eR eb 


Man kann diese Nematodenarten in den verschiedensten Entwick- 
lungsstadien an den Schnecken finden. Larven, Hier oder adulte Tiere 
werden im Schleim verschleppt. Einmal fand ich ein zu dieser Gruppe 
gehorendes, vollreifes, lebendes Nematodenweibchen von Rhabditis teres 
im Magen einer Nacktschnecke. Es besteht also die Méglichkeit, daB 
die Schnecken mit der Nahrung lebende saprobe Nematoden aufnehmen, 
ohne sie zu beschadigen. Dieser Fall tritt aber sehr selten ein, denn 
durch Radula und Kiefer der Schnecke werden die aufgenommenen 
Nematoden wohl meist verletzt. 


b) Als Dauerlarve in der Leibeshéhle der Schnecke. 


Bei dieser 2. Gruppe kann man bereits von einer Anpassung an das 
Leben mit der Schnecke sprechen, wenn auch der Aufenthalt in der 
Schnecke im Lebenszyklus dieser Nematoden nicht Bedingung ist. Thre 
Dauerlarven wandern, wenn die Méglichkeit vorhanden ist, in die 
Leibeshéhle von Nacktschnecken ein. Sie bleiben aber, solange sie sich 
in der Schnecke aufhalten, im Dauerlarvenstadium, nehmen keine 
Nahrung auf und leben also nicht parasitisch. 

1. Rhabditis papillosa SCHNEIDER (1866). (Abb. 1a—f und 2a und b.) 
Diese Rhabditisart wurde bisher nur in faulenden Pilzen und von 
SCHNEIDER auf Arion empiricorum gefunden. Bei meinen Unter- 
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suchungen stellte ich gleich beim ersten Untersuchungsobjekt, ebenfalls 
einer Arion empiricorum, ein Massenvorkommen dieses Nematoden auf 
der verfaulten Schnecke fest. Der Fall wiederholte sich mehrmals, so 
daB es nahe lag, an eine 

Bindung dieses Nemato- A a 
den an Nacktschnecken 
zu denken. 

Ich ging von der An- 
nahme aus, einen Parallel- 
fall zu Rhabditis pellio, 
dem bekannten Regen- 
wurmnematoden, vor mir 
zu haben. Wie allgemein 
bekannt und von LizBER- 
KUHN (1858) zum ersten- SY 
mal beschrieben, wandern be 
dort die Nematodendauer- 
Jarven durch die Nephri- 
dien in den lebenden 

_Regenwurm ein und ver- 
harren dort meist bis 
zum Tod des Wirtstieres. 
Auf den in Verwesung 
tibergehenden Resten des 
Regenwurms finden sie 
ihre optimalen Lebensbe- 
dingungen, werden rasch 
geschlechtsreif und leben 
mehrere Generationen, f 


bis das Substrat wieder 41 ia-¢ Rhabditis papillosa SCHNEIDER (1866). 


unginstig fiir sie wird, a Kopf lateral; b mannlicher Schwanz ventral; ¢ weib- 
: licher Schwanz ventral; d Kopf der Dauerlarve aus 
sei es durch zu groB © der Schnecke: e Schwanz der Dauerlarve lateral; 


Trockenheit oder durch f Schwanz der Dauerlarve ventral. 
Nahrungsmangel. Es wer- 
den wieder Dauerlarven gebildet, die, falls die Méglichkeit vorhanden 
_ ist, in einen Regenwurm einwandern. VoELK (1950) bewies allerdings 
auch ein sukzessives Abwandern der Dauerlarven noch zu Lebzeiten 
des Wirtes. 

Es galt als erstes festzustellen, auf welchem Weg die Rhabditis 
pupillosa-Larven in die Nacktschnecken gelangen. Das Ausgangs- 
material fiir diese Versuche waren zwei Reinkulturen von Rh. papillosa, 
die ich aus befallenen Nacktschnecken geziichtet hatte. Die eine Kultur 
war gut feucht; sie enthielt auch noch nach 3 Wochen in Massen 
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Geschlechtstiere, wihrend die andere sehr trocken war, so dai die 
adulten Tiere mit der Zeit verschwanden und zum Schlu8 nur noch 
Dauerlarven vorhanden waren. 

Diese Larven waren Winklarven, d. h. sie saBen an cristo Stellen 
des Substrats, hatten sich mit dem Schwanz verankert, das Vorderteil 
iiber das Substrat erhoben und bewegten sich lebhaft hin und her. Im 
Gegensatz zu diesen ausgetrockneten Schneckenkulturen winkten die 
Dauerlarven der Rh. papillosa-Kulturen, die auf menschlichen Fakalien 
gezichtet wurden, nicht. 

Zu einem Infektionsversuch benétigte ich unbefallene Nackt- 
schnecken. Ich nahm daher eine Art, an der ich bisher noch nie Rh. pa- 
pillosa festgestellt hatte und die auch mit dem fir diese Rhabditis an- 
gegebenen Biochorion (Pilze) nicht in Berihrung gekommen war, und 
zwar Deroceras reticulatum MULLER. Die Schnecken wurden nach griind- 
licher Reinigung unter flieendem Wasser, wobei sie Schleim abson- 
derten, einzeln tiber die Kultur mit Winklarven kriechen lassen. 

Unter dem Binokular konnte ich beobachten, wie sich die Wink- 
larven mit groBer Geschwindigkeit auf die Schnecken schlangelten. Ich 
nahm ein Versuchstier aus der Kulturschale heraus, setzte es auf eine 
Glasplatte und beobachtete weiter. Diejenigen Larven, die nicht auf 
den Riicken oder Mantel der Schnecke gelangen konnten, wurden mit 
dem Sohlenschleim abgeschwemmt und vertrockneten in der Schleim- 
spur. Die Mehrzahl der anderen bewegte sich auf das Atemloch der 
Nacktschnecke zu und verschwand darin. Sie bohren sich also nicht 
durch die Riicken- und Fufmuskulatur, sondern gelangen durch eine 
bereits vorhandene Offnung, ahnlich den Regenwurmnematoden, in die 
Schnecke. 

Ich infizierte auf diese Art und Weise 20 Exemplare von Deroceras 
reticulatum. 3 Tage nach der Infektion wurden 10 Versuchstiere pri- 
pariert und unter dem Binokular auf Nematoden untersucht. 

Meine Vermutung bestitigte sich; in der Nihe der Mitteldarmdriise 
im Kingeweidesack wimmelte es von Nematodenlarven. Alle infizierten 
Deroceras reticulatum waren auf diese Art befallen. 

Es galt nun zu beweisen, daB die aus der praiparierten Nacktschnecke 
entnommenen Dauerlarven sich zu Rhabditis papillosa entwickeln. Um 
das Zuchtsubstrat moglichst natiirlich zu gestalten, verwandte ich 
Schneckenfleisch. Damit aber nicht irgendwelche, an der Schnecke 
bereits haftende Nematodeneier zur Entwicklung gelangten, kochte ich 
die Schneckenteile einige Minuten in etwas Wasser. Dann gab ich sie auf 
sterilisierte, befeuchtete Gartenerde in eine Kulturschale. Die gefun- 
denen Dauerlarven aus den infizierten Deroceras reticulatum wurden 
einzeln mit der Nadel auf dieses Substrat tibertragen. Nach 2—3 Tagen 
hatte sich eine Reinkultur von adulten Rhabditis papillosa entwickelt. 


+ 
<r 
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Dieser Versuch wurde noch einige Male wiederholt. Jedesmal hatte ich 
dasselbe Ergebnis. 

Unter natiirlichen Verhaltnissen entwickeln sich die Larven erst, 
wenn die Nacktschnecke durch irgendwelche duBere oder innere Um- 
stinde eingeht. Auf dem leicht in Verwesung iibergehenden Substrat 
finden sie sehr gute Lebensbedingungen. Ich konnte auch diese An- 
nahme im Versuch bestitigt sehen; denn ich lie8 zwei der kinstlich 
infizierten Nacktschnecken am Leben und fiitterte sie einige Zeit weiter, 
bis sie von selbst eingingen. Nach 2 Tagen befand sich auf ihren ver- 
wesenden Kérpern eine Massenkultur von Rhabditis papillosa. 

Es konnen beliebig viele Generationen aufeinanderfolgen, ohne daB 
eine Hinwanderung in eine Schnecke notwendig ist. Erst wenn die 
Lebensbedingungen wieder ungiinstig werden, bilden sich Winklarven, 
die in eine Schnecke einzuwandern versuchen, um zu einem besseren 
Substrat zu gelangen. 

Bei einzeln auf steriler Erde gehaltenen und mit Dauerlarven von 
Eh. papillosa infizierten Limax cinereo-niger, deren Kot jeden Tag unter- 
sucht wurde, konnte ich mit diesem abgegangene Dauerlarven fest- 
stellen. Bei frisch praparierten Limax cinereo-niger fand ich diese Dauer- 
larven auch im Mittel- und Enddarm und im Eingeweidesack. Die 
Dauerlarven sind also nicht darauf angewiesen, den .Tod des Wirtes 
abzuwarten, sondern kénnen denselben auf diesem Weg verlassen, wobei 
sie sich aus der Leibeshohle in den Darm einbohren miissen, was ich 
allerdings nicht beobachten konnte. 

Ich méchte an dieser Stelle daran erinnern, daB Rh. papillosa von. 
ihrem Erstbeschreiber und spaiter von RerrEr (1928) nur an faulenden 
Pilzen gefunden wurde. Dieses Vorkommen list jetzt leicht erklarlich. 
Die Dauerlarven dieses Nematoden wurden von an Pilzen fressenden 
Nacktschnecken mit dem Kot abgegeben und fanden auf dem ange- 
fressenen und deshalb leicht in Faiulnis tibergehenden Pilz gute Lebens- 
bedingungen und entwickelten sich zu adulten Tieren. 

Ist das Eindringen der Dauerlarven in eine Nacktschnecke notig ? 
Diese Frage tauchte im Zusammenhang mit den Untersuchungen an 

\ Alloionema appendiculata SCHNEIDER auf, fiir deren Weiterentwicklung 
aus der Dauerlarve ein Eindringen in die Nacktschnecke Bedingung ist 
(s. unten). Ich setzte daher Winklarven aus einer Rh. papillosa-Kultur 
auf eine frisch gekochte Schnecke. Bereits nach 3 Tagen entwickelten 
sich die Dauerlarven zu Geschlechtstieren und pflanzten sich rege fort. 

Ich wiederholte diesen Versuch noch mit Winklarven aus einer 
Kultur, die nur noch solche enthielt. Sie waren in dichten Biindeln 
zusammengeklebt, bewegten sich nur noch wenig, die 4uBeren waren 
bereits eingetrocknet und ganz steif. Ich setzte ein ganzes Biindel in 
Leitungswasser ; die Tiere lésten sich sofort voneinander und sanken zu 
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Boden. Nach einer Stunde suchte ich unter dem Binokular die wenigen 
heraus, die sich etwas bewegten, setzte sie auf gekochte Schnecke und 
sterile Erde. Nach 3 Tagen war auch diese Kultur angegangen und die 
Larven hatten sich zu Geschlechtstieren entwickelt. 

Mit diesen beiden Versuchen 
diirfte bewiesen sein, daB ein 
Einwandern der Winklarven 
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bedingt notig ist. Allein aus- 
schlaggebend fiir die Entwick- 
lung zur Geschlechtsreife aus 
dem Dauerlarvenstadium sind 
die Lebensbedingungen. Sind 
die Ernaihrungsmdéglichkeiten 
erschopft, so werden Dauer- 
Se #* larven gebildet, die nun ihrer- 
ee ——“hmuskulatur_ seits wieder in giimstigere Sub- 
: strate zu gelangen versuchen. 
Yu 50M LL Wie dies geschieht, ob durch 
selbstandiges aktives Wandern 
oder durch passives Verschleppt- 
werden in der Leibeshohle einer 
Nacktschnecke, ist von den 
Umstinden abhangig. Beide 
Wege sind méglich. 

Die Bevorzugung einer be- 
stimmten Nacktschneckenart 
yma acct Ree ies “4 durch die Dauerlarven von Rh, 
Abb. 2a u. b. Rhabditis papillosa SCANEIDER REP illosa konnte ich nicht fest- 
(1866). a Schnitt durch die Mitteldarmdriise von stellen. In Gehaduseschnecken 

DPE Zanker ain Cais ce fand ich diesen Nematoden 
jedoch nie. 

Die Biologie von Rh. papillosa und Rh. pellio ist nach den vorliegen- 
den Untersuchungsergebnissen sehr ahnlich. In beiden Fallen finden 
wir ein Kinwandern der Larven in den ,,Wirt‘‘, wodurch sie in ein 
besseres Substrat gelangen. Dort erfolgt ein langsames Abwandern 
(VoELK 1950). Auf den Resten des toten Wirtes aber entwickeln sich 
die Dauerlarven rasch zu adulten Tieren und pflanzen sich viele Gene- 
rationen hindurch sehr lebhaft fort. 

Nach Oscus (1952) System der Gattung Rhabditis stehen sich die 
beiden genannten Rhabditiden auch systematisch sehr nahe. In die 
weitere Verwandtschaft gehort Rh. producta SCHNEIDER (1866). Sie 
wurde von Retrer (1928) bei Innsbruck in faulenden Pilzen gefunden, 


in die Nacktschnecke nicht un- 


ee 
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sonst bisher nicht mehr in gréBerer Menge. Auf Grund dieser Angaben 
ware es immerhin méglich, daB auch bei dieser Rhabditis eine Bindung 
an Nacktschnecken besteht. Mir begegnete die Art nicht. 

Bei der Frischpraparation der Nacktschnecken fand ich die meisten 
Rh. papillosa-Larven im Eingeweidesack, im Gewebe der Mitteldarm- 
driise. Um in der Lokali- 
sierung sicher zu gehen — 
leicht konnten die Larven 
durch die beider Praiparation 
reichlich flieBende Lymphe 
verschwemmt werden —ent- 
schloB ich mich, Schnitt- 
praparate herzustellen. Zu - 
diesem Zwecke verwandte 
ich von mir selbst mit Rh. 100M 
papillosa Dauerlarven infi- 
zierte Deroceras reticulatum. 

Fixiert wurde mit Bouin 
und. die Schnitte mit Hiam- a b 


_ alaun-Kosin gefarbt. Wh 
Diese Schnitte (Abb. 2a Bs . 


und b) bewiesen einwandfrei RR 

das Vorkommen der Dauer- 

larven im Gewebe der Mittel- 

darmdriise, aber im Gegen- d 

satz zu den Schnitten von 

Arion empiricorum mit Al- 

loionema-Larven stellte ich e 
hier keine Abwehrreaktion Abb. 3a—e. Rhabditis neopapillosa n.sp. a Kopt 


des Wirtskorpers fest. Die lateral; b weiblicherSchwanz ventral; c weiblicher 
ss . : Schwanz lateral; dmiéannlicher Schwanz ventral; 
Driisenzellen waren nicht im e Spiculum lateral, und Gubernaculum in Aufsicht. 


geringsten verindert. Man 

sah auch keine Lymphocyten in der Umgebung der Fremdkérper. Die 
Kerne der Driisenzellen fanden sich in normaler Lage an der Basis der 
Zellen. Es kann auch nicht zu einer Abkapselung kommen, denn diese 
Dauerlarven sind sehr widerstandsfahig und leben praktisch frei beweg- 
lich in diesem Gewebe. 

2. Rhabditis neopapillosa n. sp. (Abb. 3a—c und 4a und b). Die Be- 
schreibung dieser neuen Art wird im systematischen Teil gegeben. Rh. 
neopapillosa ist wie Rh. papillosa ein Saprobiont, der sich auf sich zersetzen- 
dem Substrat iiber viele Generationen halt, bis die Lebensbedingungen 
ungiinstig werden. Dann bildet die Art Dauerlarven aus, die, wenn 
sich ihnen die Méglichkeit bietet, in eine Nacktschnecke einwandern. 


ou 
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Wahrend einige wenige Larven die Schnecke mit dem Kot verlassen 
konnen, verbleibt die Mehrzahl bis zum Tod der Schnecke in deren 
Eingeweidesack, um sich auf der Leiche zu adulten Tieren zu entwickeln 
und sich stark zu vermehren. 

Der Aufenthalt in der Nacktschnecke ist jedoch zur Entwicklung 
nicht notig, da Dauerlarven in Kultur auf frisches Substrat gebracht 
sich sofort zu geschlechtsreifen Tieren 
entwickeln. 

Im Gegensatz zu Rh. papillosa scheint 
Rh. neopapillosa sehr selten zu sein. 

3. Rhabditis caussaneli Mavupas 
(1900). Mavpas (1900) fand in Arion 
empiricorum Dauerlarven, die sich zu 
der hermaphroditischen Art Rh. caus- 
200 saneli entwickelten. Ihre Mundhohle 
stimmt genau mit der von Rh. papillosa 
und Rh. neopapillosa iiberein. Das 
Weibchen entspricht mit seinem koni- 
schen Schwanz dem vonRh.neopapillosa 
100 genau. Dennoch handelt es sich nicht 

um die gleiche Art, da Maupas bei Rh. 
caussaneli auf 1000 Weibchen nur 1,4 
Mannchen fand, die keine Begattung 

mehr durchfiihrten und als Residual- 
mannchen anzusprechen sind. Wahrend 

b Rh. caussaneli demnach ein extremer 
Abb. 4a u.b. Rhabditis neopapillosa Hermaphroditist,stellt Rh.neopapillosa 
io a pap thet 4, pect eine zweigeschlechtliche Art mit aus- 
geglichenem Geschlechtsverhiltnis dar. 

OscHE (1952) betrachtet Rh. caussaneli als hermaphroditische 
Komplementirart von Rh. papillosa. Da Rh. neopapillosa der herma- 
phroditischen Rh. caussaneli aber noch mehr gleicht (sie istmorphologisch 
von ihr praktisch nicht zu unterscheiden), diirfte wohl diese Art die zwei- 
geschlechtliche Komplementarform zu Rh. caussaneli darstellen und den 
Ubergang zu der nahe verwandten, jedoch mit kuppelformigen weib- 
lichen Schwanz versehenen Rh. papillosa darstellen. 

Den Hermaphroditen Rh. caussaneli selbst fand ich bei meinen Unter- 
suchungen in Arionen und Limaces nie. 


Ou 


c) Larvalparasitismus. 
Hier ist die Bindung an die Nacktschnecke eine engere geworden, 
denn der Aufenthalt in der Schnecke ist fiir die Dauerlarven dieses 
Nematoden die Bedingung fiir die Weiterentwicklung. 
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Ich fand nur eine einzige Art, die in diese Gruppe einzuordnen ist. 
Die Dauerlarven hauten sich in der Leibeshéhle der Nacktschnecke und 
nehmen endosmotisch Nahrung auf. Sie verlassen aber als Larven den 
Wirt und werden erst auBerhalb geschlechtsreif. 


Alloionema appendiculata SCHNEIDER (1859). (Abb. 5a und b, 6a—d, 
7a—c, 8a—f.) Obwohl sich schon viele Autoren mit der von SCHNEIDER 
entdeckten Alloionema appendiculata beschaftigten, wurden nie An- 
gaben tiber den Grad der Parasitierung von Arion empiricorum mit 
diesem Nematoden gemacht. Nur Froémmine (1950) brachte in seiner 
Arbeit tiber die Farbvarietaéten bei dieser Nacktschnecke eine Angabe 
uber die Zahl von Wurmparasiten. Es geht aber daraus nicht hervor, 
ob es sich hier um Alloionema handelt. 

Da ich einen Fundort von Arion empiricorum kannte, die zu 95% 
parasitiert waren, konnte ich jederzeit reichlich Untersuchungsmaterial 
beschaffen. Ich zaihlte bei 30 Nacktschnecken die in ihnen wohnenden 
Alloionema-Larven aus. Dabei stellte ich fest, daB die Anzahl zwischen 
2—417 Stick variierte. Das Mittel lag zwischen 20—30 Individuen. 
Das Verhaltnis der mannlichen zu den weiblichen Larven schwankte 
(es ist an den Larven die Anlage der Spicula bereits deutlich zu sehen); 
es lieB sich keine GesetzmaBigkeit dabei feststellen. 

Ich konnte auch keinen Unterschied zwischen der’ Hohe der Para- 
sitierung von jungen und alten Nacktschnecken finden; sie waren im 
Mittel alle gleich stark befallen. Die extrem hohen Zahlen allerdings 
wiesen Alttiere auf. 

Nach meinen Beobachtungen war die Parasitierung der Arion em- 
piricorum mit Alloionema appendiculata immer gebietsweise beschrainkt. 
In einem verseuchten Gebiet fand ich mit absoluter Sicherheit mindestens 
jede dritte Arion empiricorum befallen. Andererseits hatte ich reichlich 
Untersuchungsmaterial von Unterwéssen im Chiemgau und Veilbronn 
in der Frankischen Schweiz und fand nicht eine einzige Schnecke mit 
Alloionema-Larven in der FuBsohle oder im Eingeweidesack. 

Die auswanderungsreifen Larven fanden sich immer im ersten Drittel 
der FuGmuskulatur, seltsamerweise aber nie im Mittelfeld der Sohle, 
sondern stets im rechten oder linken Seitenfeld, und zwar im Verhiilt- 
nis 1:1. Friihere Larvenstadien fand ich im Eingeweidesack, in und in 
der Nahe der Mitteldarmdriise und in den BlutgefaBen, die Zwitter- und 
Mitteldarmdriise versorgen. Dasselbe stellten bereits SCHNEIDER (1866) 
und Cxiavus (1867) fest. 

Bei allen von mir beobachteten parasitierten Arion empiricorum 
konnte ich nie eine Schidigung des Wirtes durch Allovonema-Larven 
feststellen. Ich hielt einige Nacktschnecken monatelang im Terrarium 
bei normalen Lebensbedingungen und sie fihlten sich trotz ihrer 
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zahlreichen Mitbewohner sehr wohl. Nach ScasBo (1930) wurde eine 
pathologische Wirkung der Parasiten auf die Schnecken bisher nicht 
festgestellt. : 

Alloionema appendiculata fand ich auf Arion empiricorum und ver- 
einzelt bei Arion intermedius und Arion subfuscus. Auch samtliche 
friihere Autoren gaben nie einen anderen Wirt fiir sie an. Gehause- 
schnecken und Limaces werden nie von Alloionema aufgesucht. Diese 
Annahme wird bestitigt durch meine Beobachtung, dafi Exemplare von 
Helix pomatia und Deroceras reticulatum, die ich am selben Standort. 
fing, nie mit diesem Nematoden befallen waren. Die drei Arten von 
Schnecken lebten in einer engen Lebensgemeinschaft, ja sie wurden 
praktisch Seite an Seite gefunden. Der Boden ihres Biotops war sehr 
stark mit den freilebenden Form von Alloionema verseucht und die 
Méglichkeit einer Infektion in reichem Ma8e gegeben. 

Zum gleichen Ergebnis gelangte ich auch im Kulturversuch. Ich 
setzte in eine Reinkultur von Allowonema-Dauerlarven einige Deroceras 
reticulatum. Es gelang mir-nicht, eme Infektion zu erzielen. Der gleiche 
Versuch mit einer unbefallenen Arion empiricorum wiederholt, fihrte 
schon nach wenigen Tagen zum Ziel. 

Alloionema appendiculata tritt in einer GroB- und einer Kleinform 
auf. Die Beschreibung beider Formen siehe unten. 

SCHNEIDER (1860) faBte die groBen, aus den parasitischen Larven 
sich entwickelnden Formen (Abb. 6a—d, 7a—c) und die kleinen, frei 
lebenden und geschlechtsreif gewordenen Nachkommen von Alloionema 
appendiculata als Varietaten auf. Er sah die GroéBendifferenz und die 
abweichende Schwanzform als ihre einzigen Unterschiede an. Einige 
Jahre spiter veroffentlichte CLaus (1869) seine Untersuchungsergebnisse- 
tiber die Beobachtungen an diesem Nematoden und glaubte einen 
Generationswechsel, und zwar eine Heterogonie, festgestellt zu haben. 

Ich versuchte parasitische Larven, die sich frisch aus der Schnecke 
ausgebohrt hatten, einzeln zu ziichten. Es gelang mir jedesmal, die 
Tiere zur Geschlechtsreife zu bringen, sowohl Minnchen als auch Weib- 
chen. Die Eier der einzeln aufgezogenen Weibchen blieben aber immer 
ungefurcht. Es entwickelten-sich in keinem Falle Embryonen. Eine 
parthenogenetische oder hermaphroditische Fortpflanzung der groBen 
Formen ist also nicht méglich. 

Cxaus fithrte als starkstes Argument seiner Auffassung seine nega- 
tiven Ergebnisse bei Kreuzungsversuchen der beiden Formen an. Ich 
kann ihm in diesem Punkte nicht zustimmen, denn meine Kreuzungs- 
versuche verliefen zu 70% positiv. 

Fiir die Kreuzungsversuche zwischen der GroB- und Kleinform von Alloionema. 


appendiculata wurden Kinzelkulturen in Glasschalchen, die nach dem Verfahren 
HirscHMANN (1951) hergestellt worden waren, verwandt. Sie wurden halb mit 


—— 
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steriler Erde gefiillt, etwas befeuchtet und mit einem kleinen Stiickchen abge- 
kochtem Schneckenfleisch beschickt. Darauf wurden dann herausgesuchte weib- 
liche, parasitische Larven, die eben aus der Schnecke ausgewandert waren, einzeln 
in 20 solcher Schalchen gesetzt. Das Aussuchen der weiblichen Larven macht keine 
groBen Schwierigkeiten, denn sie sind erstens an der GréBe und den trageren Be- 
wegungen zu erkennen und zweitens besitzen die mannlichen Larven an der Stelle: 
der spateren Spicula eine deutliche Aufhellung und ihr Schwanz ist charakteristisch 
nach ventral gekriimmt. Zu diesen ausgesuchten Weibchen gab ich je drei Mann- 
chen aus Kulturen die bereits mehrere Generationen frei lebend geziichtet waren. 
und stellte die Schalchen in die feuchte Kammer. Nach 4 Tagen waren von den 
20 Kreuzungsversuchen 14 gelungen und bereits reichlich Larven im ersten und 
zweiten Larvenstadium vorhanden. Ich zog diese auf und, im geschlechtsreifen 
Zustand untersucht, erwiesen sie sich als anatomisch genau gleich der kleinen Form. 

Ich kreuzte umgekehrt auch 12 Mannchen der groBen Form mit Weibchen der 
Kleinform. Die fiir diese Versuche benétigten unbefruchteten Weibchen muBten 
aus geschlechtlich noch nicht differenzierten Larven in Hinzelkulturen gezitichtet: 
werden. Man kann zwar unter dem Binokular die befruchteten Weibchen an der 
verklebten Vulva erkennen, aber diese Methode ist doch nicht véllig einwandfrei; 
mir erschien sie jedenfalls zu ungenau. Bei diesen Kreuzungsversuchen erwiesen sich 
7 als positiv. Auch hier fand ich nach 4 Tagen bereits Larven in Massen, die, auf- 
gezogen, der Kleinform glichen. 


Cuaus hat nur in einem Fall bei seinen Kreuzungen Embryonen 
beobachtet und glaubt, sie seien von auBen durch die Vulva einge- 
drungen. Diese Annahme halte ich fiir sehr unwahrscheinlich. Fir das 
Versagen seiner tibrigen Kreuzungsversuche ist meiner Ansicht nach die 
technische Durchfiihrung verantwortlich. Er setzte seine Pairchen auf 
einen Objekttrager, vermutlich in reines Wasser und wartete auf die 
Kopulation. Diese Bedingungen sind fiir diesen ohnehin schon kritischen 
Versuch eben doch zu unnatiirlich. 

Auf Grund meiner Beobachtungen und Kreuzungsversuche komme 
ich zu der Ansicht, daB es sich bei Alloionema appendiculata nur um 
GréBenunterschiede und nicht um einen Generationswechsel handelt. 
Man kann vielleicht von einer GroB- und einer Kleinform sprechen, 
deren morphologischer Unterschied einzig und allein aus den verschie- 
denen Ernahrungsbedingungen resultiert. Die Dauerlarven der kleinen 
Form, die als Folgeerscheinung der sich immer weiter verschlechternden 
Lebensbedingungen der frei lebenden Form aufzufassen sind, wandern 
in die Nacktschnecke ein, um wieder Reservestoff fiir weitere Genera- 
tionen aufzuspeichern. Der Larvenkérper wird so prall mit Reserve- 
stoffen gefiillt, da8 man die innere Organisation schwer erkennen kann. 
Erst auBerhalb der Schnecke, nach der Hautung, verschwinden diese 
aufgespeicherten Reservestoffe und die Anatomie des Tieres ist klar zu 
erkennen. Bei dieser Stoffaufnahme wachsen die Tiere zu den grofen, 
auswanderungsreifen Larven heran. Aus diesen Riesenlarven werden 
natiirlich auch Riesengeschlechtstiere, also die GroBform. Thre Nach- 
kommen leben auf einem weit ungiinstigerem saproben Substrat. Sie 
werden daher zu kleineren Tieren mit ,,larvalen MaBen“ und daher 
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langerem Schwanz. Es bestitigen sich hier die Untersuchungen OscHEs 
(1952) iiber die Variabilitat der GréBe und die RelativmaBe der Nema- 
toden in Abhangigkeit von der Ernahrung. 

Ich versuchte auch einige Male, kleine Larven, die noch im Mittel- 
darmdriisengewebe lebten, im Kulturversuch zur Geschlechtsreife zu 
bringen. Das gelang aber nicht. Nur auswanderungsreife Larven der 
FuBmuskulatur kann man ohne Schwierigkeiten auBerhalb der Schnecke 
zur Geschlechtsreife und Fortpflanzung bringen. 

Die Dauerlarve der Kleinform lie8 sich in keinem Substrat zur Ge- 
schlechtsreife bringen. Ich versuchte die Zucht auf gekochter Schnecke, 
Schneckenschleim, Himolymphe der Schnecke mit Penicillinzusatz (um 
Bakterien zu verhiiten) und Agar. Diese Dauerlarve muB, im Gegensatz 
zu derjenigen von Rh. papillosa und Rh. neopapillosa n. sp., wieder in 
eine Schnecke eindringen, um sich weiterentwickeln zu k6nnen. Trocken- 
heit oder mangelnde Ernéhrung haben die Dauerlarvenbildung veran- 
laBt. Auf welchem Weg die Larven in die Schnecke gelangen, konnte 
nicht sicher festgestellt werden. Infektionsversuche verliefen. positiv. 
Wabhrscheinlich dringen die Larven durch das Atemloch in den dort 
miindenden Eingeweidesack ein, ahnlich wie Rh. papillosa. Sie leben 
erst im Kingeweidesack, der Mitteldarmdriise und den BlutgefaBen und 
tragen bereits Phasmidien mit Sekretbindern. Spater suchen sie dann 
die Fu8muskulatur auf und wachsen hier zu den bekannten auswande- 
rungsreifen Larven der GroBform heran. Diese Larven in der Schnecke 
besitzen weder Mundoffnung noch Anus, wie bereits SCHNEIDER (1859) 
richtig erkannte, sondern nehmen die Nahrung endosmotisch durch die 
gesamte Kutikula auf. Eine Voraussetzung fiir das larvalparasitische 
Leben in der Schnecke ist sicher das hohe osmotische Adaptations- 
vermégen von Allotonema. Das Leben der ,,frei lebenden‘‘ Kleinform 
auf dem stark zersetzten Substrat einer faulenden Schnecke erfordert 
auch das Vermégen einer hohen osmotischen Adaptationsfihigkeit (vgl. 
OscuE 1952). 

Die mit Reservestoffen dick angefiillte Larve bohrt sich nach einiger 
Zeit aus der Fu8muskulatur der Schnecke aus, hautet sich auBen ein- 
mal und wird zum Geschlechtstier der groBen Form. Mannchen und 
Weibchen kopulieren. Die Weibchen sind vivipar, ihre Larven ent- 
wickeln sich bereits zu adulten Weibchen und Mannchen der Kleinform 
(Abb. 8a—d). Auch hier finden wir Mainnchen und Weibchen, die mit- 
einander kopulieren. Die Weibchen sind ebenfalls vivipar und ihre 
Larven, die nie Phasmidien mit Sekretanhingen tragen, entwickeln sich 
wieder zu Geschlechtstieren der kleinen Form. Diese kann sich mehrere 
Generationen hindurch fortpflanzen, ohne des Aufenthalts in der 
Schnecke zu bediirfen. Austrocknung des Substrats oder schlechte Er- 
nihrungsbedingungen veranlassen nun diese Kleinform, wieder Dauer- 
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larven zu bilden, und der Kreis hat sich geschlossen. Nach den vor- 

liegenden Beobachtungen hat man die Larvenzeit in der Nacktschnecke 

als fakultativen Larvalparasitismus anzusehen. Diese Meinung ver- 
traten auch bereits Finmpszw und ScHuURMANS-STEKHOVEN (1941). _ 

CuITwoop und McIntosH 

j (1934) berichteten von einer 
Alloionema appendiculata var. aM eer ereeray Vd eh ar 

dubia, die ie in der Fub- poner ae eet aes ORL 


muskulatur und in den 
Fiihlern von Succinea avara 
fanden. Ich konnte in Suc- 
cineen nie Alloionema fest- 
stellen, entdeckte aber in 
einer Arion empiricorum vom 
KG6nigssee, und zwar im Ein- 
geweidesack, 3 adulte Weib- 
chen und ein Mannchen einer 
Alloionema, die die GroBe der 
Kleinform hatten und mor- 
phologisch, auch im Bau 
der Mundhohle, vollkommen 
Alloionema appendiculata 
glichen. Auch  vereinzelte YUNG 
sehr kleine (573 uw lange) bite “7s 
Larven ohne Phasmidien 
und Sekretanhinge, aber mit 
Mundoffnung und Anus, fand 
ich im gleichen Wirt. Ob es 
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sich bei diesen Funden um LAY 
die von Currwoop beschrie- s Ka 4 
bene neue Variation han- Qe. ay 


Wonderzellen Serre 


delte, konnte leider nicht 
Abb. 5a u.b. Alloionema appendiculata-Lokalisie- 
festgestellt werden, ebenso  jungsschnitte. a Schnitt durch die FuRsohle yon 
wenig ob es sich nicht — ~4rion empiricorum; b dasselbe, im Ausschnitt 
naa) ‘ vergroBert. 

um zwei verschiedene Arten 

_handelte; denn ich konnte aus Materialmangel leider keine Kreuzungs- 
versuche anstellen (Abb. 8e—f). 

Um die Lage der Parasitenlarven im Wirt mit Sicherheit festzustellen, 
untersuchte ich auch Schnittpraparate, denn am Frischpraparat ist 
wegen des physiologisch bedingten spontanen Auswanderns der Larven 
nichts auszusagen. 

- Wie schon durch Frischpraparation bekannt, wurden die auswande- 
rungsreifen Larven nur in der FuSmuskulatur der Nacktschnecke 
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gefunden; ich konnte auch durch meine Schnittserien keinen anderen 
Befallsort feststellen. Wenn man diese Schnitte betrachtet (Abb. 5a und b), 
so fallt auf den ersten Blick die Anreicherung der Kerne des Wirts- 
gewebes um den Fremdkorper auf. Der Parasit lebt im Fu8muskel- 
gewebe. Anscheinend wird dieses Gewebe zu einer Abwehrreaktion 
gegeniiber dem Fremdkérper angeregt. Nach PrLUGFELDER (1950) wur- 
den in der Leibeshohle des Regenwurms, so lange die in ihm parasitieren- 
den Rh. pellio leben, keinerlei Abwehrreaktionen festgestellt. Erst tote 
Tiere erfahren eine eigenartige Inkrustierung, die durch angelagerte und 
abgestorbene Wanderzellen gebildet wird. Eine solche Inkrustierung 
konnte ich bei meinen Alloionema-Larven nicht feststellen, allerdings 
fand ich auch nie tote Larven in der FuBsohle der Schnecken. Bei 
naherer Untersuchung der Schnitte zeigte sich aber, daB auch um diese 
Parasitenlarven sich zum Gro8teil Wanderzellen angesammelt hatten, 
vor allem um das Schwanz- und Kopfende der Nematoden. NEUHAUS 
(1949) beobachtete an mit Trematoden infizierten Bithynia tentaculata 
ebenfalls das gehaiufte Auftreten von Wanderzellen im Bindegewebe in 
der Nihe der Parasiten. Er fiihrt die Anreicherung dieser Wanderzellen 
auf eine Reaktion des Schneckenkorpers gegen die Stoffwechselendpro- 
dukte der Parasiten zuriick. Die Anhaiufung der Wanderzellen um die 
Alloionema-Larven hat sicher dieselbe Ursache. Die Wanderzellen wur- 
den noch begleitet von einer Anzahl von Bindegewebskernen, die sich 
vor allem lateral am Parasiten anordneten. PFLUGFELDER fiihrt in seiner 
Arbeit auch die Koppschen Uberpflanzungsversuche von Rh. pellio auf 
Amphibien an, die er selbst wiederholte. Auch hier wurden in der 
Schleimhaut des Froschmagens und Darms Abwehrreaktionen in Form 
von Lymphocyten. und Eosinophilen beobachtet. Infolge der starken 
Infiltration des umgebenden Gewebes mit Lymphocyten gelingt es hier 
den Parasiten verhaltnismaiBig leicht, die Muscularis mucosae zu durch- 
brechen und in die Submucosa einzudringen. Im FuBgewebe der Schnecke 
hat keine Infiltration mit Wanderzellen stattgefunden; sie beschranken 
sich nur auf den Bezirk unmittelbar um den Ké6rper des Parasiten.. Es 
ist anzunehmen, da die Abscheidung von Stoffwechselendprodukten 
in das Wirtsgewebe zur Auflésung desselben fiihrt und damit ein leich- 
teres Abwandern der Parasitenlarven garantiert. 

Pathologische Erscheinungen machten sich bei den befallenen Indi- 
viduen nicht bemerkbar; ich konnte jedenfalls keine Geschwirbildungen 
oder sonstige Krankheitserscheinungen beobachten. 

SCHNEIDER (1860) und Cxavs (1869) stellten bereits fest, da® die 
Reizung der Schneckenfusohle zu intensiven Kontraktionen ein spon- 
tanes Auswandern zur Folge hat. Auch das Einlegen der Nacktschnecken 
in Wasser soll zu diesem Ergebnis fiihren. Diese letztere Angabe kann 
ich nicht bestiitigen, Ich sammelte meine Arion an heiBen Sommertagen 
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direkt aus dem Wasser von seichten Berieselungsanlagen. Sie lagen also 
mindestens stundenlang im Wasser. Trotzdem konnte ich ein Aus- 
wandern der Larven nicht bemerken. Dagegen war das Reizen des 
ersten Drittels der FuBsohle mit einem Minutienstift. und das Kneten 
von Mantel und Riicken mit einer Pinzette immer erfolgreich. Die Kon- 
traktionsreaktionen der Schnecke waren immer mit einer starken 
Schleimabsonderung verbunden. Negativ war die Reizung der Schwanz- 
-driise und das Abzwicken der Fiihler, obwohl letzteres eine Verletzung 
der Nacktschnecke darstellt. Versuche, durch Reizung mit Chemikalien 
die Larven zum Auswandern aus der Nacktschnecke zu bewegen, waren 
zum Teil positiv, zum Teil negativ. Positiv alle diejenigen, die die 
Schnecke zur Schleimabsonderung veranlaBten, wie: Injektion von 1 em? 
verdimnter Milchsaéure oder die Einwirkung von starken Chloroform- 
dampfen. Negativ war die Injektion von 0,1—0,4 cm’ verdiinntem NH, 
und 1 cm? Aqua dest. und die Bepinselung mit 0,1—l10%iger Cocain- 
lésung. Es erfolgte bei diesen Versuchen auch keine Schleimabsonderung 
der Schnecke. Reizte man nach einem der erfolglosen Versuche ent- 
weder mechanisch mit dem Minutienstift oder chemisch mit Milchsaure, 
so erfolgte ein spontanes Auswandern der Larven. 
_ Zusammenfassend ist also zu sagen, daB das spontane Auswandern 
der Larven nach einer mechanischen oder chemischen Reizung, die eine 
iibermaBige Schleimproduktion hervorrief, erfolgte. Die Larven wurden 
bei der Schleimabgabe und den starken Muskelkontraktionen aus der 
Schneckensohle herausgepreBt. Sie verhalten sich aber nicht nur passiv, 
sondern beteiligen sich auch selbst aktiv an diesem Vorgang. Durch die 
Schnittpraiparate stellte ich fest, daB die Larven nicht immer senkrecht 
zur Schneckensohle im Gewebe sitzen. Sie bohren sich aber stets mit 
dem Kopf voran aus der Schnecke aus. Sie anderten also im Falle eines 
Auswanderns ihre Lage selbstandig. Durch Nadelstiche rund um den 
Kopf der sich ausbohrenden Larve konnte ich das Ausbohren noch 
beschleunigen. Ob die Sekretabsonderung aus den Phasmidien des 
Larvenschwanzes eine Rolle beim Auswandern spielt, ahnlich der Fort- 
bewegung der Gregarinen, bleibt fraglich. : 
AuBer der spontanen Auswanderung der Larven infolge Reizung 
oder Tod der Nacktschnecke (hier ist das Auswandern auf jeden Fall 
aktiv), kommt es auch zu einem sukzessiven Verlassen der Schnecke 
ohne mechanische Reizung. Die Ursache hierfiir diirfte wohl in der Aus- 
wanderungsreife der Larven liegen. Ich konnte 6fters beobachten, daB 
aus einzeln gehaltenen parasitierten Arionen ohne vorhergegangene 
Reizung der Schnecke Alloionema-Larven auswanderten. Es waren in 
diesem Falle aber immer einzelne Tiere und nie ein spontanes Aus- 
wandern samtlicher in der FuBmuskulatur sitzender Larven, wie im 
Falle einer chemischen oder mechanischen Reizung des Wirtes. 
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d) Adultparasitismus. 


Die Endstufe der Spezialisierung wurde mit der Familie Onypirade 
erreicht. In der adultparasitischen Gruppe handelt es sich um 3 Arten 
der Gattung Limaconema n. gen. (Gattungsdiagnose s. unten), die als 
strenge Parasiten im Darm und Magen von Arion und Limaz leben. Sie 
weisen keinen Generationswechsel und keine frei lebende Generation auf. 

1. Limaconema limacis DusaRDIN (1845) n. gen. n. nom. (Abb. 9a—d, 
10a—e). Ich fand Mannchen und Weibchen meist in groBer Zahl im 
Mitteldarm und Magen von Arion empiricorum und Arion subfuscus. 
Ebenso konnte ich Larven, die noch nicht die GréBe der ausgereiften 
Tiere und ihre Geschlechtsmerkmale ausgebildet hatten, im Magen der 
genannten Wirte feststellen. Sie besaBen aber bereits den gezackten 
Schwanz, so daB man mit Sicherheit die Identitaét von Larven und Ge- 
schlechtstieren annehmen konnte. Diese Larven besaBen eine rhabditis- 
formige Mundhohle, die anscheinend bei der Weiterentwicklung stark 
in die Breite gedriickt wird. Im untersuchten Kot der Wirtstiere wurden 
nur abgegangene Hier festgestellt. Diese miissen wieder von anderen 
Nacktschnecken gefressen werden und kommen im Darmtrakt und 
zum Teil schon im Magen zur Entwicklung. 

Ich versuchte verschiedene Male, Limaconema limacis auBerhalb des 
Wirtes zu ziichten, um zu sehen, ob eine freilebende Generation einge- 
schaltet ist. Ich hielt die reifen, aus dem Darm genommenen Mannchen 
und Weibchen bis zu 3 Tagen in Himolymphe mit Penicillinzusatz 
lebend. Dieses Zuchtsubstrat bekam ich auf folgende Weise: 

Bei der Priaparation der Nacktschnecke wurde die — vor allem bei Limaa — 
reichlich flieBende Lymphflissigkeit aufgefangen. Ich filtrierte sie dann durch 
Watte ab und versetzte sie im Verhaltnis 1:1 mit einer Penicillinlésung, die 50 IE 
Penicillin je Kubikzentimeter Aqua dest. enthielt, um zu starkes Bakterienwachs- 
tum zu vermeiden. Darnach gab ich die Lésung in sehr kleine Zuchtschalen, die, 
nachdem sie mit den Nematoden beschickt waren, in die feuchte Kammer gestellt 
wurden. 

In diesem Nahrsubstrat wurden die Hier abgelegt, entwickelten 
sich aber in keinem Falle weiter. Limaconema limacis ist also ein strenger 
Darmparasit. 


2. Limaconema stammeri n. gen. n. sp. (Abb. Lla—d, 12a—d, 13a—c). 


Ich fand Mannchen, Weibchen und gréBere und kleinere Larven meist 
in groBer Zahl im Enddarm von Limaszx cinereo-niger und Limax maxi- 
mus. Im Kot gehen Hier mit Embryonen, aber auch bereits ausge- 
schliipfte Larven ab. Diese Larven besitzen ebenfalls eine rhabditisartige 
Mundhéhle, man kann das Cheilostom bei dieser Art bereits unter- 
scheiden. Die Larven hauten sich zweimal, bleiben in der zweiten Haut 
stecken und werden zu Dauerlarven. Diese miissen wieder in eine neue 
Nacktschnecke einwandern, héchst wahrscheinlich durch das Atemloch, 
und von dort gleich in den dort miindenden Enddarm. Fiir diese An- 
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nahme spricht das alleinige Yorkommen im Enddarm, im Gegensatz zu 
-Limaconema limacis. Meine Versuche, Limaconema stammeri n. sp. auBer- 
halb seines Wirtes zu kultivieren, gelangen relativ gut. Die reifen, aus 
dem Enddarm entnommenen Mannchen und Weibchen lebten 8—10 Tage 
in Hamolymphe der Nacktschnecken mit Penicillinzusatz. Vor allem 
die Mannchen waren sehr widerstandsfahig, wahrend die Weibchen nach 
dem Gebiren der Jungen eingingen. Die Larven entwickelten sich bis 
zu emer gewissen GréBe und wurden dann zu Dauerlarven. Es gelang 
nicht sie zur Reife zu bringen. Eine frei lebende Generation ist also 
nicht vorhanden, sondern Limaconema stammeri n.sp. ist ein strenger 
Enddarmparasit von Nacktschnecken. 

3. Limaconema dentifera n. gen. n. sp. (Abb. 14a—c, 15a—c). Ich 
fand Mannchen und Weibchen sehr vereinzelt im Enddarm von Limax 
cinereo-niger und Arion subfuscus, zusammen mit Limaconema stammeri 
n. sp. und Limaconema limacis. Aus Materialmangel konnte keine 
Zichtung versucht werden. Es ist aber anzunehmen, daB die Entwick- 
lung dieses Nematoden denselben Weg nimmt, wie die seiner anderen, 
schon besprochenen Artgenossen. Jedenfalls ist Limaconema dentifera 
n. sp. sehr selten. 


Systematischer Teil. 


Familie Rhabditidae Carrwoop und Currwoop (1937). ~ 

Unterfamilie Rhabditinae Carrwoop und Cxatrwoop (1937). 

Gattung Rhabditis DusaRprINn (1845). 

(Einteilung der Untergattungen nach OscHE 1952.) 

Rhabditis (Rhabditis) coarctata LevcKkart (1891). 

Sacus (1950). : 

Okologie. Fand sich im Diinger und an Mistkafern, soll auf Fleisch nicht ziicht- 
barsein. Ich fand den Nematoden an Arion empiricorum vom Steigerwald aus einem 
Riibenfeld. Er lie8 sich auf dem Schneckenfleisch gut ziichten. 

Rhabditis (Rh.) conica (RerrER 1928), OscHE (1952). 

° Okologie. Bisher in Gartenerde und saprob lebend. Ziichtung auf Fleisch mi8- 
lang. Von mir auf toter Arion empiricorum aus dem Fichtelgebirge gefunden; 
sicher sekundar nach dem Tod der Schnecke aufgewandert. 

Rhabditis (Rh.) icosiensis Mavpas (1916). 

REITER (1928). 

Okologie. Larven an Mistkifern, adulte Tiere bisher im Diinger und saproben 
Biochorien gefunden. Von mir an Verfaulter Arion empiricorum (Steigerwald) aus 
einem Riibenfeld gefunden. Der Nematode, sicher durch den Diinger auf dem 
Riibenacker verbreitet, wanderte sekundar auf die tote Schnecke auf. 
Rhabditis (Rh.) teres SCHNEIDER (1866). 

REITER (1928). 

Okologie. Gemeine Art, bevorzugt saprobe Biochorien. Von RurTsER bereits 
einmal an faulenden Schnecken gefunden. Von mir an Helix pomatia (Frankischer 
Jura), Arion empiricorwm (Steigerwald) und einmal ein reifes Weibchen mit lebenden 
Embryonen im Magen von Limax cinereo-niger beobachtet. Letzteres, in Kinzel- 


- kultur angesetzt, hatte zahlreiche Nachkommen, die sich zu einer bliihenden Kultur 


entwickelten. Der Nematode wurde also nicht im geringsten von den Magensaften 
der Schnecke angegriffen. 
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Rhabditis (Choriorhabditis) aspera Biscuit (1873). 

REITER (1928), VoELK (1950). 

Okologie. Wurde bisher an faulenden Pflanzen, zusammen mit Rh. pellio in 
Regenwiirmern und an aasbesuchenden Kafern gefunden. Von mir an Deroceras 
reticulatum (aus Erlangen und Frankischer Jura) und an einem Eigelege von Arion 
empiricorum. Deroceras reticulatum ist haufig in Feld und Garten und kommt daher 
leicht mit diesem Nematoden in Beriihrung. 

Rhabditis (Choriorh.) elongata SCHNEIDER (1866). 

REITER (1928), VorLK (1950). 

Okologie. Bisher in saproben Biochorien und an Regenwiirmern, vor allem in 
Gemiisegirten und im Kompost festgestellt. Von mir an Deroceras reticulatum 
(Erlangen) gefunden. Diese Schnecke sucht das gleiche Biochorion auf wie der 
Nematode. 

Rhabditis (Choriorh.) gongyloides (REITER 1928), BassEN (1940). 

Okologie. An faulendem Kohl und in Gartenerde beobachtet. Von mir an einer 
Helix pomatia (Erlangen) aus dem Terrarium. Zufalliges Zusammentreffen. 

Rhabditis (Choriorh.) maupasi CauL. SruRAT (1919). 

ReEIvrER (1928), VoELK (1950). 

Okologie. Bisher in und an faulenden Regenwiirmern gefunden. Von mir an 
Arion empiricorum (Steigerwald). Die Biologie der Regenwurm- und Schnecken- 
nematoden ahnelt sich stark; es konnte in diesem Falle eine engere Bindung zwischen 
Schnecke und Nematode vorliegen. 


Rhabditis (Choriorh.) neopapillosa n. sp. (Abb. 3a—e). 


MaBe (in 2). 
Weibchen: Mannchen: 
Linge 1441—2573 Lange 1338—1470 
Maxim.Durchm. 102—127 Maxim.Durchm. 71—77 
Schwanzlg. 158—192 Schwanzlg: 48—60 
Vulva % AT—53 % Spiclg. 60—70 
Mundhig. 12—14 Gublg. 26—38 
Mundhig. 14 
aS 14—20 a= 19—21 
= 7—10 b= 6—7 
OS 9—15 ¢= 25—28 


Ich fand die Dauerlarven dieser Art zusammen mit denen von Rh. © 
papillosa im Kingeweidesack und vereinzelt im Darm von Limaz cinereo- 
miger von zwei Fundorten, und zwar in einem Exemplar vom KGnigssee 
und in mehreren Limaces von Pommelsbrunn (Hersbrucker Schweiz). 


Die adulten Tiere sehen Rh. papillosa sehr ahnlich, der Bau der 
Mundhohle ist genau derselbe. Unterscheiden kann man die beiden 
Arten nur an der miinnlichen und weiblichen Schwanzform. Wahrend 
wir bei Rh. papillosa einen ausgesprochenen Kuppelschwanz mit auf- 
gesetztem Spitzchen beim weiblichen Geschlecht vorfinden, ist derjenige 
von Lh. neopapillosa relativ lang, schlank und konisch. Die Phasmidien 
sind aber auch hier auf halber Schwanzhéhe gut sichtbar. Die minnliche 
Bursaformel ist die gleiche wie die von Rh. papillosa, allerdings mit dem 
Unterschied, daB bei letzterer Papille 1, 2, 3, 4 und 8 den Bursarand 
erreichen, dagegen bei Rh. neopapillosa dasselbe nur von Papille 1 und 8 
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festzustellen ist. Das Gubernaculum ist distal gabelig gespaltet und 
gleicht dem von Rh. papillosa. RetrerR (1928) hat diese Gabelung bei 
Lh. papillosa anscheinend iibersehen. Die Spicula haben keine beson- 
deren Kennzeichen. 

Die Dauerlarven in der Schnecke sind leicht zu erkennen und nicht 
mit den Larven von Rh. papillosa zu verwechseln. Morphologisch sind 
es typische Dauerlarven mit geschlossenem Mund, ihre Cuticula ist 
ziemlich eng und fein laingsgestreift. Sie fallen unter den Larven von 
Rh. papillosa sofort auf durch ihre GréBe und Starke. 


MaB8e der Rh. neopapillosa-Dauerlarven (in pu). (Abb. 4a und b) 


Lange 1294—1397 a = 21—25 
Maxim.Durchm. 56—61 = 7—8 
Mundhlg. 19 ec = 15—16 


Rh. neopapillosa lieB sich auf gekochter Schnecke gut ziichten; sie 
hatte allerdings keine so schnelle Vermehrung wie Rh. papillosa. Rh. 
neopapillosa entwickelte sich bei optimalen Bedingungen zu gréBeren 
Formen als ihre nahe Verwandte. Auf Kulturen mit menschlichen 
Fakalien sank die Gro8e der Einzelindividuen. Rh. neopapillosa lieB 
sich mit Rh. papillosa nicht fruchtbar kreuzen, sie ist also eine gute Art. 

Okologie. Ich fand diesen Nematoden, d.h. seine Dauerlarven in 
Limax cinereo-niger (KGnigssee und Frankischer Jura), im Hingeweide- 
sack und im Enddarm. Dieser Nematode ist zusammen mit Rh. papil- 
losa als typischer frei lebender Schneckennematode zu bezeichnen. 


Rhabditis (Cheriorh.) papillosa SCHNEIDER (1866). (Abb. la—f, 2a—b.) 

REITER (1928). 

Beschreibung der Rh. papillosa-Dauerlarve aus der Schnecke: Diese Larve hat 
ein sehr charakteristisches Aussehen, so daB man sie einigermafen sicher als Rh. 
papillosa ansprechen kann. Auffallig sind auf jeder Seite zwei ziemlich kraftige 
Cuticularlingsstreifen (Seitenfelder). AufSerdem ist die Cuticula leicht quer ge- 
ringelt. Diese Ringelung ist am Schwanzende besonders deutlich. 

Der Kopf der Larve ist zugespitzt wie bei den meisten Rhabditis-Dauerlarven. 
Die Mundhohle ist von den Lippen abgesetzt, das Prisma sehr lang und schmal 
_ (fast 4mal so lang wie breit), im Gegensatz zu dem fast quadratischen des adulten 
Tieres. Die Manschette des Osophagus ist bereits vorhanden (Abb. 10b bei 
OscHEe 1952). 

Das beste Merkmal dieser Larve sind die, auf halber Hohe des Schwanzes, gut 
‘sichtbaren Schwanzpapillen, die Phasmidien, die bereits angelegt sind und zu den 
groBen Schwanzpapilien des reifen Mannchens und Weibchens werden. Nach ihnen 
_hat diese Rhabditis ihren Namen. 

MaBe der Dauerlarve (in ,): 


Lange 764—882 a = 25—29 
Maxim.Durchm. 28—30 b= 5—6 
Mundhlg. 12—14 C= 


Okologie. Bisher wurde diese Rhabditis nur in faulenden Pilzen, feuchter Erde 
und auf der Haut von Arion empiricorum gefunden. Sie 1aBt sich leicht auf Fleisch 
ziichten und ist gegen AuBeneinfliisse sehr widerstandsfahig. Ich fand sie als Dauer- 
larve in der Leibeshodhle von Arion empiricorum (Erlangen, Frankischer Jura, 
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Steigerwald), Arion circumscriptus (Frankischer Jura), Limax cinereo-niger (Bam- 
berg, Frankischer Jura), Limax maximus (Erlangen), Limaz tenellus (Erlangen) 
und Deroceras laeve (Bamberg). Rh. papillosa ist der haufigste Schneckennematode 
der freilebenden Formen. 'Schnecken werden als Verschlepper benutzt und dienen 
tot als Substrat (vgl. Rh. pellio und andere Regenwurmnematoden). 

Rhabditis | (Choriorh.) 
pseudodolichura KORNER 
(1952). 

Okologie. Lebt in stark 
zersetztem Hichen-, Linden- 
und Birkenmulm, also sehr 
saprob und ist verhaltnis- 
maBig selten. Ich fand ein- 
mal ein reifes Weibchen im 
Eingeweidesack einer Dero- 
ceras reticulatum (Erlangen) ; 
es scheint zufallig dorthin 
gelangt zu sein. 

Rhabditis (Caenorhabdi- 
tis) dolichura ScHNEIDER 
(1866). 

Mavpas (1900), VorLk 
(1950). 

Okologie. Bisher in fau- 
lenden organischen Sub- 
stanzen und von CoBB im 
Kot von Helix pomatia. 
Von mir an Succinea oblonga 
(Erlangen), Limax maximus 
(Steigerwald), Arion circum- 
scriptus (Erlangen), gefun- 

den. Da8 dieser weitverbrei- 
tete Nematode auch von 
Schnecken verschleppt wird, 
ist nicht weiter verwunder- 
lich. 

d a Rhabditis (Caenorh.) ele- 

Abb. 6a—d, Alloionema appendiculata SCHNEIDER (1859) gans Maupas 1897. 


GroBform. a Kopf lateral; b Osophagus und Mundhohle her- Rtum (1951). 
ausgequetscht; c Vorderteil; d minnlicher Schwanz lateral. O kologi e. Bisher in fet- 


tem Humus und im Mulm 
gefunden. Von mir an Limazx tenellus (Erlangen). Diese Nacktschnecke kommt 
meist an Baumpilzen und unter der Rinde von Nadelbiumen vor; sie teilt also mit 
dem Nematoden dasselbe Biochorion. 
Gattung Cheilobus Copp (1924). 
Cheilobus quadrilabiatus Copp (1924). 
Syn. Rhabditophanes brassicae Fucus (1930). 


Okologie. Besonders haufig an faulenden Pilzen und sonstigen faulenden 
Pflanzenteilen. Von mir an Arion circwmscriptus (Erlangen), Limax tenellus (Er- 
langen) und Arion empiricorum (Terrarium), gefunden. Oheilobus quadrilabiatus ist 
einer der haufigsten frei lebenden Nematoden, die man zusammen mit Schnecken 
findet. Er kommt durch seine Vorliebe fiir faulende Pilze leicht mit Schnecken in 
Berithrung und 1a8t sich von ihnen verbreiten. 
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Unterfamilie Bunonematinae MiconTzKy (1922), [Currwoop (1935)]. 

Gattung Bunonema JAGERSKIOLD (1905). 

Bunonema (Bunonema) reticulatum Ricurers (1905). 

Sacus (1949). 

Okologie. Bisher auf Moosrasen, 
Waldhumus und Detritus haufig. Wurde 
von mir an Arion circumscriptus (Er- 


Ou 
Abb. 7 a—c. 
Abb. 7a—c. Alloionema appendiculata SCHNEIDER (1859), GroBform. a Weiblicher Schwanz 


lateral; b Schwanz, der sich aus der Schnecke bohrenden Larve mit Phasmidien und 
Sekretbindern; c Spicula und Gubernaculum in Aufsicht. 


Abb. 8a—g. Alloionema appendiculata SCHNEIDER (1859). a Kopf der Kleinform latral; 
b ménnlicher Schwanz der Kleinform lateral; c weiblicher Schwanz der Kleinform lateral; 
d Spiculum und Gubernaculum der Kleinform lateral; e Kopf der adult in der Nackt- 
schnecke gefundenen Alloionema; f weiblicher Schwanz der adult in der Nacktschnecke 
gefundenen Alloionema; g Vorderteil der adult in der Nacktschnecke gefundenen Alloionema. 


langen) und Limazx tenellus (Frankischer Jura) festgestellt. Der Nematode wird 
von Nacktschnecken, die Baumpilze und Flechten besuchen, verbreitet. 
Unterfamilie Alloionematinae Carrwoop und MoIntosu (1934). 
Gattung Alloionema ScHNEIDER (1859). 
Alloionema appendiculata SCHNEIDER (1859). (5a und b, Abb. 6a—d, 7a—c, 
8a—g). Craus (1869). 
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Alloionema appendiculata tritt in zwei Formen auf, der Grob- und 
Kleinform. 

Ma8e von Alloionema appendiculata GroBiorm (in ). (Abb. 6a—d, 
7a—c). 


Weibchen: Mannchen: 
Lange 2264—2675 Lange 1176—1617 
Maxim.Durchm. 147—176 Maxim.Durchm. 88—132 
Schwanzlg. 153—184 Schwanzlg. 77—102 
Vulva % 48—57 % Spiclg 31—39 
Mundhlg. 8—9 Gublg. 29—34 
Mundhlg. 6—8 
a= 12—15  — 9—13 
b= 10—11 Db ri 
C= 14 c= 13—18 
MaBe von Alloicnema appendiculata Kleinform (in mu). (Abb. 8a und d). 
Weibchen: Mannchen: 
Lange 922—1073 Lange 561—926 
Maxim.Durchm. 59—96 Maxim.Durchm. 29—45 
Schwanzlg. 117—143 Schwanzlg. 77—92 
Vulva % 49—53% Spiclg. 27—29 
Mundhlg. 8—9 Gublg. 19—23 
Mundhlg. 8—9 
a= 12—16 PSS 12—29 
b= 5—6 a 4—6 
O= 7—8 — 6—10 


Die innere Organisation von Alloionema wurde von SCHNEIDER und vor 
allem von CLAUS (1869) bereits eingehend beschrieben, so daf ich darauf 
nicht mehr einzugehen brauche. Auferlich unterscheiden sich die beiden 
Formen nur in der GroBe und in der Schwanzform. Wéahrend die Weib- 
chen der GroBform einen sehr plumpen, gedrungenen, konischen Schwanz 
mit abgesetzter Spitze besitzen, zeichnen sich die der Kleinform durch 
einen viel schlankeren, relativ langeren Schwanz aus. Bei den Mannchen 
wiederholt sich diese Abwandlung. Wir finden auch hier bei der groBen 
Form den gedrungenen und kiirzeren Schwanz im Gegensatz zum 
schlanken der kleinen Form. Die Stellung und Zahl der mannlichen 
Schwanzpapillen ist bei beiden Formen die gleiche. Es sind 2 praanal 
beiderseits, 1 adanale, 1 postanal beiderseits ventro-lateral gelegen und 
eine einzelne postanale dorsale Schwanzpille. Genau ventral liegt vor 
den beiden priaanalen Papillen noch eine gréBere Warze, deren Funktion 
unbekannt ist. 

Die Phasmidien der parasitischen Larven mit den Sekretbandern, 
die bereits bei den noch in den GefiBen und der Leibeshdhle lebenden 
Larven vorhanden sind, werden bei der Hautung zum Geschlechtstier 
abgestreift und sind bei den Weibchen und Mannchen der Gro8- und 
Kleinform nicht mehr zu finden. 

Naher will ich die Mundhéhle von Allotonema beschreiben. Sie wurde 
von den friiheren Autoren nie beriicksichtigt, obwohl sie sehr klar 
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gegliedert ist. Sie unterscheidet sich bei den beiden Formen nur in den 
GréBenverhaltnissen der Mannchen. Das Cheilostom ist als chitinisierter 
Lippenstiitzenring ausgebildet. Die Mundhéhle selbst ist in einen 
vorderen becher- und einen hinteren trichterférmigen Abschnitt geteilt. 
Die Wande des vorderen Abschnittes sind leicht konkav nach auBen 
gewolbt und zeigen zwei starke Ringe, das kiirzere Pro- und das lingere 
Mesostom. Der Osophagus setzt auBen in der Mitte des Mesostoms an. 
Der hintere, trichterférmige Teil der Mundhdéhle besteht aus Meta- und 
Telostom. Das Metastom ist dorsal als Platte, die mit vielen kleinen 
Zahnchen besetzt ist, ausgebildet. Diese Zahnplatte sieht man besonders 
deutlich nach Quetschung der Mundhéhle in Aufsicht. Das ventrale 
Metastom ist nur ein schmaler Streifen. Das Telostom ist der engste 
Teil des Trichters und seine Wande sind leicht kutikularisiert. 

Okologie. Bisher parasitische Larven in der FuBmuskulatur und im 
Eingeweidesack von Arion empiricorum. Auf faulendem Schnecken- 
fleisch und im feuchten Boden verseuchter Standorte immer als Klein- 
form. Wurde von mir in Arion empiricorum (Steigerwald, Fichtelgebirge, 
Niirnberg, K6nigssee), Arion circumscriptus (Wiesbaden, Frankischer 
Jura), Arion intermedius (Erlangen), Arion subfuscus (Niirnberg) immer 
als Larvalparasit gefunden und jeweils die Kleinform daraus geziichtet. 
Alloionema appendiculata ist der haufigste Nematode bei Arionen. 
Wurde niemals in der Gattung Limazx gefunden. Lebt als fakultativer 
Larvalparasit in der Schnecke und la8t sich von ihr verbreiten. 

Familie Cephalobidae Currwoop und Cuarrwoop (1934). 

Unterfamilie Panagrolaiminae THORNE (1937). 

Gattung Panagrolaimus Fucus (1930). 

. Panagrolaimus detritophagus Fucus (1930). 

Sacus (1950, Rum (1951). 

Okologie. Bisher allgemein an faulenden organischen Substanzen festgestellt, 
Ich fand ihn an Limaz tenellus (Erlangen), Arion circumscriptus (Wiesbaden). 
Arion empiricorum (Unterwéssen). Der weitverbreitete Nematode 1aBt sich unter 
anderem auch von Schnecken verschleppen. 

Panagrolaimus swperbus Fucus (1930). 

Ruum (1951). 

Okologie. Unter Tannenrinden bei Pissodes piceae lebend. Von mir an Arion 
empiricorum (Steigerwald) und Arion circumscriptus (Frankischer Jura) gefunden. 
Dieser Nematode scheint weit verbreitet; er 14Bt sich von den unter den Baum- 
rinden lebenden Nacktschnecken verbreiten. 

Familie Diplogasteridae Sterner (1919). 

Unterfamilie Diplogasterinae MicoLeTzKy (1922). 

Gattung Diplogaster ScHULTZE (1857). 

(Einteilung der Untergattungen nach Warxcarrxen 1951.) 

Diplogaster (Diplogaster) austriacus Fucus (1938). 

Okologie. Bisher nur im Fichtenmulm gefunden. Vai mir an einem Higelege 
von Arion empiricorwm aus dem Terrarium beobachtet. Nematoden sicher erst 


sekundar aufgewandert. 
Diplogaster (Mesodiplogaster) maupasi Ports (1910). 
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Okologie. Kommt an Larven von Wasserkafern, im Uferschlamm und an 
faulenden Disteln vor. Wurde von mir an Limax maximus (Steigerwald) und 
Succinea oblonga (Erlangen) gefunden. Dieser Nematode liebt saprobe Biochorien. 
und kommt daher leicht mit Schnecken in Bertihrung. 

Diplogaster (Diplogaster) gracilis Bitscut1 (1876). 

ParsteR (1946), VoELK (1950), WerIneARTNER (1951). 

Okologie. An saproben Substanzen und an aasbesuchenden Kafern. Von mir 
an Deroceras reticulatum von faulenden Endivien (Erlangen). Der Nematode liebt 
faulende Pflanzennahrung und wird von der dort ebenfalls haufigen Schnecke 
verschleppt. 

Diplogaster (Mesodiplogaster) lheritieri Maupas (1919). 

PaESLER (1946), Sacus (1950), WEINGARTNER (1951), Hirscumann (1951). 

Okologie. Lebt allgemein saprob. Wurde auch schon an Pilzen gefunden. Von 
mir an Succinea oblonga (Erlangen), Arion circwmscriptus (Erlangen), Lehmannia 
marginata (Frankischer Jura), Deroceras reticulatum (Erlangen) und Limaz tenellus 
(Frankischer Jura) festgestellt. Kommt durch seine Vorliebe fiir Pilznahrung haufig 
mit Nacktschnecken in Bertihrung und wird wahrscheinlich von ihnen verbreitet. 

Familie Plectidae Currwoop und Currwoop (1937). ; 

Unterfamilie Plectinae Carrwoop und Cuarrwoop (1937). 

Gattung Plectus BastTtan (1865). 

Plectus cirratus BAsTIan (1865). 

PamssLEeR (1946). 

Okologie. Bisher in feuchten Wiesen, Pferde- und Rindermist und faulendem 
Kartoffelkraut gefunden. Von mir an Limaz tenellus (Frankischer Jura) beob- 
achtet. Sicher zufallig mit der Schnecke in Beriihrung gekommen. 

Plectus rhizophilus Dr Man (1880). 

Okologie. Bisher in feuchter, sandiger Erde und Waldboden, vereinzelt auch 
im SiBwasser. Von mir an Helix pomatia (Niirnberg und Frankischer Jura) fest- 
gestellt. Zufalliges Zusammentreffen mit einer Schnecke. 

Familie Criconematidae THoRNE (1943). 

Unterfamilie Criconematinae TaytLor (1936). 

Gattung Criconema HormMANNER und MENzEL (1914). 

Criconema informe MicounTzKy (1921). 

Okologie. Bisher im Wiesengelinde, aber sehr selten, Mannchen unbekannt. 
Einmal ein Weibchen an Limaz tenellus (Frankischer Jura), Zufallsfund. 

Familie Aphelenchidae StErneR (1949). 

Unterfamilie Aphelenchinae ScHUURMANS-STEKHOVEN und TEUN (1938). 

Gattung Aphelenchoides FiscHER (1894). 

Aphelenchoides parietinus Bastian (1865). 

Franz (1942), Pamster (1946), Sacus (1950). 

Okologie. Weltweit verbreitet, meist in der Erde, aber auch im Wasser, sehr 
saprob lebend. Von Coss bereits im Darm von Schnecken gefunden. Von mir 
an Helix pomatia (Niirnberg), Arion empiricorum (Frankischer Jura), Limax 
tenellus (Frankischer Jura). Ich fand diesen Nematoden niemals im Darm von 
Schnecken, sondern nur im K6rperschleim. 


Familie Oxyuridae CopBotp (1864). 

Subfamilie Cosmocercinae RatLuret (1916). 

Gattung Limaconema n. gen. 

Die 3 von mir gefundenen Arten darmparasitischer Schnecken- 
nematoden konnten in keine bestehende Gattung eingereiht werden. 
Kine dieser Arten konnte ich als die schon von DusARDIN (1845) be- 
schriebene Angiostoma limacis wieder erkennen. Die Gattung Angio- 
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_ stomum mit der Gattungstype Angiostomum nigrovenosum Rup. besteht 


heute nicht mehr; in ihr waren die verschiedensten Nematodenarten 
friiher vereinigt. Die friihere Gattungstype wird heute als Rhabdias 
bufonis Stes und Hassau (1905) gefiihrt. In diese Gattung sind die 
folgenden 3 Arten nicht einzuordnen. Ich stellte daher eine neue Gat- 
tung auf, fiir die ich den Namen Limaconema vorschlage. 

Die Gattungstype ist Limaconema limacis Dusarprn (1845) n. nom., 
syn. Angiostomum limacis DusaARDIN (1845) und Leptodera angiostoma 
SCHNEIDER (1866). 

Gattungsdiagnose: Mund mit 6 Lippen, deren jede eine Papille tragt. 
Cuticula in beiden Geschlechtern gestreift oder geringelt. Mundhohle 
gut ausgebildet mit zahnartigen Bildungen an der Ubergangsstelle in 
den Osophagus. Osophagus im vorderen Teil zylindrisch oder mit Schein- 
bulbus, hinten mit einem richtigen Bulbus, mit sehr schlecht zu erkennen- 
dem Klappenapparat endend. Der Endbulbus ist vom Darm durch eine 
Einschntirung getrennt. Mannchen: Schwanz hinter der Kloake rasch 
verjiingt, Schwanzform konisch, Bursa (Caudalfliigel) mittelbreit und 
leptoder, 3 pra- und 5—6 postanale Papillen. Hoden einastig. Spicula 
gleich lang und ziemlich kraftig, Gubernaculum vorhanden und schiff- 
chenformig. Weibchen: Schwanz ziemlich lang, schlank und konisch. 
Vulva mehr oder weniger mittelstandig. Gonade doppelt. Ovi- oder 
vivipar, Parasiten von Nacktschnecken. 

Stellung in der Subfamilie der Cocmocercinae RAILLIET (1916). 

1. Schwanz in beiden Geschlechtern plump und gerundet. . Amblyonema 


Schwanz in beiden Geschlechtern spitz endend .... . 2 
2. Mannchen mit Cuticularrippen auf der Ventralseite . . . 3 
Mannchen ohne Cuticularrippen ........4.... + 
3. Mannchen mit einem taschenférmigen Caudafliigel beiderseits 
dennicliake me tesa ct.) see Ps Gia GR rae ae Cosmocercella 
Mannchen ohne taschenformigen Caudalfliigel. . . . . .. Cosmocerca 


4, Mannchen mit sehr breiten Caudalfliigeln und nur 3 Papillen Syphaciella 
Mannchen mit mittelstarken Caudalfliigeln mit 8—9 Papillen Limaconema n.gen. 
Mannchen mit sehr schmalen Caudalfliigeln oder keinen und 
manele Papillon smrse +h ntti! ae eM 6 te rege Aplectana 


Bestimmungsschliissel der Arten der Gattung Limaconema n. gen. 


1. Cuticula in beiden Geschlechtern stark geringelt, Mundhdéhle 
ohne verstairktes Cheilostom, Mannchen mit 9 deutlichen 


Serre a ine TES es eee et litw Slee ae, ae Limaconema denti- 


fera n. sp. 

Cuticula in beiden Geschlechtern nicht auffallend geringelt, 
Mundhéhle mit stark chitinisiertem Cheilostom, Mannchen 
AOIPR SE OCR WATIZDADUNICI Crack ace os 0) 9g le agg Nene s 
2. Mannlicher und weiblicher Schwanz in einer nicht konstanten 
Zahl von Zacken endend (meist 5—7) ......... Lamaconema lima- 

cis DUJARDIN 
Mannlicher und weiblicher Schwanz in einer feinen Spitze 


PG MO UGE EAOCKE Gens oe 8) 4 sy se Sue ee Limaconema stam- 


meri N. sp. 
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10a—c. Syn. Angiostoma limacis DusaRpIN (1845), syn. Leptodera 
angiostoma SCHNEIDER (1866). 
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Abb. 9a—d. Limaconema limacis DUJARDIN (1845) n. gen. n. nom. a Kopf lateral; b Vorder- 
teil; c miinnlicher Schwanz ventral; d Spiculum und Gubernaculum lateral. 


MaBe (in yp): 
Weibchen: Mannchen: 

Lange 5441—9735 Lange 4092—6278 

Maxim.Durchm. 118—235 Maxim.Durchm. 88—176 

Schwanzlg. 250—399 Schwanzlg. 153—183 

Vulva % 35—51% Spiclg. 108—120 

Mundhlg. 24—31 Gublg. 30—36 
i Mundhlg. 17—27 

a= 4246 a= 35—40 

b= 20—31 1 == 17—21 

C= 20—31 Ce 26 


Kopf mit 6 Lippen, die je eine Papille tragen. Mundéffnung sehr 
weit und kreisrund. Mundhohle sehr: breit, aus 2 Abschnitten be- 
stehend. Der vordere ist becherférmig und wird von dem sehr stark 
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ausgepragten Cheilostom gebildet. Die Wiande des Bechers sind leicht 
konkav nach auBen gewélbt und an ihrer Basis im Querschnitt stirker 
als an der Mundéffnung. Der 2. Teil der Mundhohle ist trichterférmig 
und viel schmiler, die 3 Ubergangsstellen des Osophagus bilden sie. Sie 
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Abb. 10a—e. Limaconema limacis DUJARDIN (1845). a Weiblicher Schwanz lateral; b der- 
selbe ventral; c Kopf der in der Schnecke gefundenen Larve; d Schwanz derselben; e Ki. 


sind mit starken Cuticulaleisten besetzt; bei der dorsalen kann man sogar 
einzelne Rillen unterscheiden. 

Der Osophagus besitzt auBerdem noch Verstérkungsleisten, die in 
Hohe des trichterférmigen Mundhoéhlenabschnittes sehr stark werden. 

Der Osophagus beginnt mit einem langen zylindrischen Teil, der 
sich am Ende etwas verschmalert und in einen deutlichen Bulbus iiber- 
geht. Der Bulbus besitzt einen sehr sichtbaren Klappenapparat. 

Ménnchen. Die Gonade ist einfach. Der Schwanz ist spitzkonisch, 
und relativ kurz und endet in einigen Zacken, deren Zahl nicht konstant 
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ist und zwischen 4—6 schwankt. Die Bursa (Caudalfliigel) ist leptoder 
und gut ausgebildet. Von den 8 Schwanzpapillen stehen 3 praanal und 
5 postanal. Die Stellung der Papillen 5, 7 und 8 variiert. Sie stehen aber 
immer in einer Gruppe zusammen und durch einen groBeren Abstand 
von den iibrigen getrennt. Die Spicula sind mittelgro8 und kraftig, das 
Gubernaculum sehr primitiv und schiffchenférmig. 


d 


Abb. ll a—d. Limaconema stammeri n. gen. n. sp. a Kopf lateral; b Vorderteil; 
ce weiblicher Schwanz lateral; d Bulbus mit Klappenapparat. 


Weibchen. Die Gonade ist doppelt. Der Schwanz ist konisch und 
nicht sehr schlank und endet ebenfalls in einigen Zacken (6—7), die 
Phasmidien sind vorhanden und stehen kurz vor dem Schwanzende. 
Diese Art ist ovipar, die Hier sind ellipsoid. 

Okologie. Bisher bekannt als Darmparasit von Arion empiricorum. 
Von mir gefunden im Darm und Magen von Arion subfuscus (Erlangen, 


Windsheim) und von Arion empiricorum (Windsheim). Meistens Massen- 
befall. Infektionskreis stark ortsgebunden. 


Limaconema stammeri n. gen. n. sp. (Abb. 1la—d, 12a—d, 13 a—c). 
Ich widme diese Art meinem sehr verehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. 
H. J. StramMeER in Erlangen. 
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MaBe (in p): 
Weibchen: Mannchen: 

Lange 8137—1 2322 Lange 7380—9512 

Maxim.Durchm. 176—279 Maxim.Durchm. 162—250 

Schwanzleg. 306—413 Schwanzlg. 179—230 

Vulva % 47—52% Spiclg. 101—125 

‘Mundhig. 14—21 Gublg. 65—70 
Mundhlg. 36—48 

== 36—46 

y— 25—28 

(k= 41—46 


d 
Abb. 12a—d. Limaconema stammerin. gen. n. sp. amannilicher Schwanz ventral; b Spiculum 
und Gubernaculum schrig- yon oben; c Schwanz der Larve; d Kopf der 4 Tage alten Larve. 


Kopf mit 6 Lippen, die je eine Papille tragen. Mundéffnung sehr 
weit und kreisrund. Mundhohle sehr breit, aus 2 Abschnitten be- 
stehend. Der vordere ist schalenformig und wird von dem sehr gut ent- 
wickelten Cheilostom gebildet. Die Wande des Cheilostom sind ge- 
schwungen und ihr Durchmesser verringert sich vom distalen zum proxi- 
malen Ende. Sie sind im Querschnitt gleichmaBig stark. Der 2. Ab- 
schnitt der Mundhohle ist becherformig. Das Prostom ist knépfchen- 
artig verstirkt, das Mesostom ist eine Rohre und das Metastom ist 


Z. f. Morphologie, Bd. 41. 24 
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dorsal als eine Platte mit kleinen, spitzen Zaéhnchen besetzt, ausgebildet. 
Der Osophagus beginnt mit einem langen zylindrischen Teil, der sich 
am Ende etwas verschmilert und in einen deutlichen Bulbus tibergeht. 
Der Bulbus besitzt einen schwer sichtbaren Klappenapparat. 
Ménnchen. Die Gonade ist einistig. Der Schwanz ist spitzkonisch 
und etwas linger als der von Limaconema limacis. Er endet in einer 
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Abb. 13a—d. Limaconema stammeri n. gen. n. sp. a Vorderteil der Larve; b Kopf der 
8 Tage alten Larve; d Kopf der Dauerlarve; c Hi mit Embryo. 


feinen Spitze. Die Bursa ist peloder aber mit leptoderem Charakter und 
gut ausgebildet. Von den 8 Schwanzpapillen stehen 3 pri- und 5 post- 
anal, die Stellung der Papillen 6, 7 und 8 variiert. Sie stehen aber 
immer in einer Gruppe beisammen und sind durch einen gréReren Ab- 
stand von den ibrigen getrennt. Die Spicula sind mittelgroB und 
kraftig, das Gubernaculum schiffchenférmig. 


Weibchen. Die Gonade ist zweiastig, die Vulva mehr oder weniger 
mittelstaindig. Der Schwanz ist konisch, sehr schlank und endet in 
einer feinen Spitze. Die Phasmidien sind vorhanden und stehen im 
letzten Drittel des Schwanzes. Am Ubergang des Mittel- zum Enddarm 
liegen zwei gut sichtbare Analdriisen. Diese Art ist ovovivi- bis vivipar, 
die Kier sind ellipsoid. 
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Okologie. Enddarmparasit von Limax cinereo-niger (Konigssee, Frin- 
kischer Jura) und von Limax maximus (Frankischer Jura). Ich fand die 
Parasiten meist in Massen, aber sehr ortsgebunden, d.h. Schnecken 
aus bestimmten Gebieten waren nicht befallen. 

Limaconema dentifera n. gen.n. sp. (Abb. 14a—e, 15a—e). 


c 


Abb. 14a-—c. Limaconema dentifera n. gen. n. sp. & Vorderteil; b Kopt lateral; c Bulbus 
mit Klappenapparat. 


MaBe (in yp): 


Weibchen: Mannchen (nur 2 gemessen): 
Lange 4650—6743 Lange 5348 
Maxim.Durchm. 191—255 Maxim.Durchm. 190 
Schwanzlg. 294—342 Schwanzlg. 188 
Vulva % 49—62 % Spiclg. 84 
Mundhlg. 9—10 Gublg. 31 
Mundhlg. 10 
Giygem 24—26 a= 28 
b= 11—26 p= 14 
= 13—22 c= 28 


Cuticula deutlich quergeringelt. Kopf sehr gedrungen, aber mit 6 deut- 
lich abgesetzten Lippen, die je eine Papille tragen. Mundoffnung schmal 
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und nicht zu sehen. Mundhéhle im Vergleich zum Kopf klein und schmal. 
Kein Cheilostom. Réhrenformige Mundhoéhle, breiter als hoch. Auf der 
dorsalen Ubergangsstelle sitzt ein kleiner Zahn; dieser ist aber sehr schwer 
zu erkennen. Der Osophagus setzt auf halber Hohe der chitinisierten 
Mundhéhle an. Er ist um die Mundhéhle und auf halber Lange etwas 
angeschwollen und endet in einem deutlichen Bulbus mit Klappenapparat. 


Abb. 15a—c. Limaconema dentifera n. gen. n. sp. a Weiblicher Schwanz ventral; 
b maénnlicher Schwanz ventral; c Spiculum und Gubernaculum lateral. 


Minnchen. Die Gonade ist einastig. Der Schwanz ist konisch. und 
endet in einer feinen Spitze. Die Bursa ist gut ausgebildet und peloder 
(s. vorne). Von den 9 Schwanzpapillen stehen 3 praé- und 6 postanal. 
Die Papillen 4 und 5 stehen dicht beisammen und auf Héhe des Anus. 
Die Spicula sind mittelgro8 und kraftig, das Gubernaculum schiffchen- 
formig und mit einem gezihnten Rand versehen. 

Weibchen. Die Gonade ist zweiastig, die Vulva mehr oder weniger 
mittelstandig. Der Schwanz ist konisch und sehr schlank und endet 
in einer feinen Spitze. Die Phasmidien sind vorhanden und liegen im 
letzten Drittel des Schwanzes. Der Enddarm ist breit und von 3 grofen, 


auffalligen Driisen umgeben. Diese Art ist ovovivipar, die Hier sind 
ellipsoid. 
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Okologie. Als Darmparasit von Limax cinereo-niger (Frankischer Jura) 
und Arion subfuscus (Windsheim). Diese Art kommt in beiden Gat- 
tungen unserer groBen Nacktschnecken vor, allerdings nie in Massen- 
infektion. Sie ist sehr selten. 


Zusammenfassung. 


1. In der vorliegenden Arbeit wurden die Beziehungen zwischen 
Schnecken und Nematoden untersucht. Es wurden dabei insgesamt 
29 Nematodenarten gefunden. 

2. Bei der Einteilung dieser Nematoden in ékologische Gruppen 14 Bt 
sich eine steigende Anpassung an das Leben mit der Schnecke feststellen. 
Sie beginnt bei rein zufalliger Nematodenverschleppung im Ko6rper- 
schleim der Schnecke (23 Arten), lauft iiber das Leben als Dauerlarve 
in der Leibesho6hle der Schnecke (3 Arten) zum fakultativen Larval- 
parasitismus (1 Art) in Leibeshohle und Fu8muskulatur der Schnecke 
und endet mit dem Adultparasitismus (3 Arten) im Darmtrakt. 

3. Von den freilebenden Nematoden treten in der Hauptsache reine 
Kompost- und Erdformen an Nacktschnecken auf, denn die Lebens- 
bereiche dieser Arten tiberschneiden sich. Die Nematodenfauna der 
Landgehauseschnecken ist relativ gering, da diese Schnecken Krauter 
und Straucher als Biochorien bevorzugen. 

4, Als Dauerlarven in der Leibeshéhle von Nacktschnecken wurden 
regelmaBig Rhabditis papillosa SCHNEIDER (1866) und Rh. neopapillosa 
n. sp. gefunden. Ihr Einwanderungsweg durch das Atemloch der 
Schnecke wurde beobachtet. Rh. neopapillosa n.sp. wurde neu _ be- 
schrieben. 

5. In die Gruppe der fakultativen Larvalparasiten ist nur eine Art 
einzureihen, namlich Alloionema appendiculata SCHNEIDER (1859). Der 
von Ciaus (1869) bei diesem Nematoden angenommene Generations- 
wechsel wurde widerlegt. 

6. An Schnittpraparaten von parasitierten Arion empiricorum wurde 
eine deutliche Anreicherung von Lymphocyten um den Larvalparasiten 
in der FuBsohle der Schnecke beobachtet. Es handelt sich um eine 
‘Abwehrreaktion des Wirtes. 

7. Das spontane Auswandern der Alloionema-Larven aus der 
FuBsohle der Schnecke wird durch iibermafBige Schleimproduktion — 
als Folge chemischer oder mechanischer Reizung oder den Tod des 
Wirtes — veranlaBt. Das sukzessive Verlassen des Wirtes erfolgt mit 
dem Erreichen eines bestimmten Entwicklungsstandes der Allotonema- 
Larven. Hine ages ar des Wirtes durch diese Larven ist nicht 
festzustellen. 

8. Fiir die zu der Gruppe der Adultparasiten gehorenden Nema- 
toden wurde eine neue Gattung: Limaconema n. gen. aufgestellt. Diese 
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Gattung wurde in die Subfamilie der Cosmocercinae Ratiuret (1916) 
eingereiht. Die Wirte der darmparasitischen Nematoden sind in der 
Gattung Limax nur die beiden gréBten Arten (Limax maximus und 
Limaz cinereo-niger), in der Gattung Arion nur Arion empiricorum und 
Arion subfuscus. 

9. Zwei neue parasitische im Schneckendarm lebende Nematoden: 
Limaconema stammeri n. gen. n. sp. und Limaconema dentifer an. 
gen, nN. sp. wurden beschrieben und ihre Biologie soweit wie méglich 
geklart. 

Literatur. | 


BROoHMER-EHRMANN-ULMER: Die Tierwelt Mitteleuropas, Bd. II, Mollusca, 
Crustacea, Isopoda, Myriapoda. Leipzig: Quelle & Meyer 1937. — Bronn, H. G.: 
Klassen und Ordnungen des Tierreichs, Bd. 3, Mollusca, 2. Buch Pulmonata. Text 
und Tafeln. 1935. — Currwoop, B.G., and M. B. Currwoop: Pathoaphelenchus 
parietinus (Aphelenchus ormerodis) in the intestin of Philomyscus dorsalis (Slug). 
J. of Parasitol. 19, 91 (1932). — Daubaylia potomaca n. sp. a nematode parasit of 
snails, with a note on other nemas associated with molluscs. Proc. of Helm. 1—4, 
8 (1934—1938). — An Introduction to Nematology, Sect. I, Teil 1. Baltimore 
1937. — Currwoop, B. G., and McIntosH: A new variety of Alloionema (Nematoda: 
Diplogasteridae), with a note on the genus. Proc. of Helm. 1934, 37. — Cuaus, C.: 
Die beiden Generationen von Leptodera appendiculata. Sitzgsber. Ges. Naturwiss. 
Marburg 1867, 95. — Beobachtungen tiber die Organisation und Fortpflanzung 
der Leptodera appendiculata. Schr. Ges. Naturwiss. Marburg 3, Supplh. 1, (1869). — 
Coss, N.: Kurze Notiz tiber Nematoden im Kot von Helix pomatia. Ref. Zool. 
Jber. 3, 41 (1888). — Contr, A., et A. Bonnet: Sur un Nematode nouveau 
(Angiostoma helicis n. sp.) parasite de ’appareil genitale d’Helix aspersa MULLER. 
C. r. Soc. Biol. Mem. Paris 55, 198 (1903). — Dusarpry, F.: Histoires naturelle 
des helminthes ou vers intestinaux, 654 pp. Paris 1845. — Finirsew, I. N., and 
J. H. SonuvRMaANs-STEKHOVEN: A manual of agricultural Helminthology. Leiden 
1941. — Frommrne, E.: Die Zooparasiten unserer SiBwasserschnecken. Arch. 
Molluskenkde 64, 154 (1932). — Die Nahrung von Deroceras reticulatum MULLER 
und tiber den Wert solcher Untersuchungen iiberhaupt. Arch. Molluskenkde 72, 
57 (1940). — Uber den jetzigen Stand unserer Kenntnis der Lebensweise der ein- 
heimischen Nacktschnecken. Angew. Bot. 23, 24 (1941). — Untersuchungen iiber 
die Farbvarietaten und die Ernihrung der Nacktschnecke Arion empiricorum. Arch. 
Molluskenkde 79, 117 (1951). — Fucus, G.: Neue an Borkenk&afer und Riisselkafer 
gebundene Nematoden, halbparasitische und Wohnungseinmieter. Zool. Jb., Abt. 
System. Okol. u. Geogr. 59, 505 (1930). — Grarnsaver, C.: Beitrage zur Entwick- 
lung der Landgastropoden. Z. wiss. Zool. 3, 371 (1865). — Guymr, D.: Unsere Land- 
und SiBwassermollusken. Stuttgart 1904. — Goopny, T.: Soil and Freshwater 
Nematodes. A Monograph. London; Methuen & Co. u. New York: J, Wiley & Sons 
1951. — Gravennmr, H.: Mikroskopische Technik. Leipzig: Akademische Verlags- 
gesellschaft 1934. — Hrrscumann, H.: Uber das Vorkommen zweier Mundhohlen- 
typen bei Diplogaster lheritieri Maupas und Diplogaster biformis n. sp. und die Ent- 
stehung dieser hermaphroditischen Art aus Diplogaster lheritiert. Zool. Jb., Abt. 
System., Okol. u. Geogr. 80, 133 (1951). — Horrmany, H.: Leitfaden fiir Unter- 
suchungen an Wirbellosen und Wirbeltieren, S. 74—93. Jena: Gustav Fischer 
1931. — Korner, H.: Die Nematodenfauna des vergehenden Holzes und ihre 
Beziehungen zu den Insekten. Diss. Erlangen.1952. — Kinwxex, K.: Zur Biologie 
der Lungenschnecken. Heidelberg 1916. — Man, J. G. pm: Die frei in der reinen 


—_—- 


Nematoden und Schnecken. 349 


Erde und im siiSen Wasser lebenden Nematoden der niederlandischen Fauna. Eine 
syst.-faun. Monographie. Leiden 1884. — Mavupas, E.: Modes et formes de repro- 
duction des Nematodes. Archives de Zool. 8, 464 (1900). — Nevuavs, W.: Hunger- 
versuche zur Frage der parasitéren Kastration bei Bithynia tentaculata. Z. Para- 
sitenkde 14, 300 (1949). — Orury, L.: Die Rhabditiden und ihre medizinische 
Bedeutung. 1886. — Oscun, G.: Systematik und Phylogenie der Gattung Rhabditis. 
Zool. Jb. System. Okol. u. Geogr. 81, 190 (1952). — Die Bedeutung der Osmo- 
regulation und des Winkverhaltens fiir freilebende Nematoden. Z. Morph. u. Okol. 
Tiere 41, 54 (1952). — Paxstmr, F.: Beitrag zur Kenntnis der im Diinger lebenden 
Nematoden. Osterr. zool. Z. 1, 87 (1946). — PriucreLpEr, O.: Zooparasiten, 
8. 108—112. Jena: Gustav Fischer 1952. — Rerrmr, M.: Zur Systematik und 
Okologie der zweigeschlechtlichen Rhabditiden. Arb. zool. Inst. Univ. Innsbruck 
3 (1928). — Reurrrer, E.: Fauna Germanica Bd. I—V. 1908. — Romets, B.: 
Mikroskopische Technik. Miinchen: Leibnitz 1948. — Rtum, W.: Die Nematoden 
der Borkenkafer. Diss. Erlangen 1950. — Sacus, H. G.: Revision der Bunonema- 
tinae. Zool. Jb., Abt. System., Okol. u. Geogr. 78, 323 (1949). — Die Nematoden- 
fauna der Rinderexkremente. Zool. Jb., Abt. System., Okol. u. Geogr. 79, 209 (1950). 
Scaso, J. u. M.: Todesursachen und pathologische Erscheinungen bei Pulmonaten. 
Arch. Molluskenkde 62, 123 (1930). — ScunerpEr, A.: Uber eine Nematodenlarve 
und gewisse Verschiedenheiten in den Geschlechtsanlagen der Nematoden. Z. wiss. 
Zool. 10, 176 (1860). — Monographie der Nematoden. Berlin 1866. — Sravurrer, H.: 
Die Lokomotion der Nematoden. Zool. Jb., Abt. System., Okol. u. Geogr. 49, 1 (1924). 
Vortk, J.: Die Nematoden der Regenwiirmer und aasbesuchenden Kafer. Zool. 
Jb., Abt. System., Okol. u. Geogr. 79, 1 (1950). — WEIncartner, I.: Die Nematoden 
des Kompostes samt einer Neuordnung der Gattung Diplogaster. Diss. Erlangen 
1951. — Wu, F.: Zur Anatomie und Naturgeschichte von Angiostomum licisma 
Dougarpin. Arch. Naturwiss. 1, 174 (1848). — Yorxn, W., P. A. MaPLESEONT: 
The nematode parasites of vertebrates. London 1926. 


Dr. Herta Mencert, Niirnberg, Findelwiesenstr. 17. 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 41, 8. 350—371 (1953). 


Aus dem Zoologischen Institut der Universitat Minster 
(Direktor: Prof. Dr. B. Rm=nscn). 


EXPERIMENTELLE UNTERSUCHUNGEN UBER MATERIAL- 
KOMPENSATION BEL DER ENTWICKLUNG VON INSEKTEN. 
Von 
HUBERT WILBERT. 

Mit 4 Textabbildungen. 

(Eingegangen am 7. November 1952.) 


Inhalt. Seite 
Wop Rm ert analy cca tay ta, Slow rio Lp al tay woes Pious iy abuse lator en 350 
TL? Matorial-und Methode'. 3... 2.cccaa snus aetaisee site, wo algo cprasginal eaned 2 aeremee BIT. 


III. Entzug von Material durch erhéhten Verbrauch an anderer Stelle . . 354 
IV. Erhéhte Zufuhr von Material durch Herabsetzung des Verbrauches an 


ANASTEY aS belle A. v5. a gesais ce Ce Goeth oll, abel aye dase ener eon ah inbearea eal ye hee 362 
1. Versuche an heterometabolen Insekten; Amputation von Beinen 

8) DOls CANUUSTOR as: wt lamers ris gewiatien qaaetagtes Sie tigaest > Licke Sere 363 
Ib) bel, LA Og ryllswee tke Sc auch tae a Aa coat pee m ar Aas Mitte) eto ane 365. 
©) WDOb PROU GOBLET Sop tars at asc wretheyics cath te wale viol sera wali pe Ree 366 

2. Versuche an holometabolen Insekten; Amputation eines Beines bei 
TORCOr Ofer, bac vin Shenae. «Baye wen eek eee A ee SES oat oi Are 368 
V... Diskussion der Ergebnisse}. 2) 5 oie. 1-eee cbaedatee Seite as cube) BASS 369 
Ausammenfassung 4% yeaa. \elow kee suse SPhamestaehe ? O-PS 370 
Literatura tne hs ERO ase ier a a ae tp CME Ot OFC we Cee 371 


I. Einleitung. 

Bei der Analyse der Faktoren, welche die phylogenetische Umkon- 
struktion der Organismen bedingen, hat B. Renscu mehrfach (1939, 
1943a, 1943b, 1944, 1947) die Bedeutung von Konkurrenzbeziehungen 
beim Wachstum verschiedener Kérperteile betont. Er wies dabei auf 
die von W. Roux (1881) entwickelten Vorstellungen vom ,,Kampf der 
Teile im Organismus‘ sowie auf A. WE1sMANNs Theorie der Germinal- 
selektion hin. Fiir eine soleche Materialkompensation sprechen mancherlei 
palaontologische Befunde, und auch durch Vergleich rezenter, jeweils 
verwandter Arten oder Gattungen lie8 es sich wahrscheinlich machen, 
daB bei der relativen VergréBerung einzelner Teile ein Materialentzug 
an anderen K6rperabschnitten stattgefunden hat. (Ausfiihrliche Bei- 
spiele bei B. Renscu 1947, Kap. 6 BIT.) In ahnlicher Weise hatte auch 
schon Tu. Ermer (1901) manche Sonderheiten des Wirbeltierskeletts 
auf kompensatorische Beziehungen zuriickgefiihrt, doch war diesen 
Erscheinungen in der Evolutionsforschung kaum Beachtung geschenkt 
worden. 
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Da .nun die Materialkompensation wahrend der Ontogenese vor 
sich geht, ist sie bis zu einem gewissen Grade einer experimentellen 
Analyse zuganglich. Ziel der vorliegenden Arbeit war es deshalb, bei 
heterometabolen wie holometabolen Insekten zu versuchen, durch 
experimentelle Veranderung des ontogenetischen Materialverbrauchs bei 
einzelnen Organen Materialkompensation zu erzeugen. Fir die Még- 
lichkeit positiver Resultate fanden sich in der Literatur schon verschie- 
dene Hinweise. Vor allem hat G. Trisstmr (1934) die Grundlage fiir 
das Verstandnis des physiologischen Vorganges bei der Materialkompen- 
sation geliefert, indem er nachwies, da8 die Wachstumsgeschwindigkeit 
eines Gewebes proportional ist einerseits seiner Masse, andererseits der 
Menge der vorhandenen Niahrstoffe. Diese Feststellung machte eine 
Organkonkurrenz innerhalb des Koérpers unmittelbar wahrscheinlich. 

Von speziellen Experimenten, die dies beweisen, seien hier vor allem 
solche genannt, die nicht schon bei B. Renscu (1947) besprochen wurden. 
Nach Verletzung der Tibia von Bacillus rossii F. stellte R. GoDELMANN 
(1901) fest, daB das Femur des betreffenden Beines bei der Regene- 
ration verkiirzt wurde. Es sah so aus, ,,als ob das Femur von seiner 
Substanz etwas der regenerierenden Tibia mitgeteilt hatte‘. Die Ver- 
kiirzung wurde spater nicht wieder ausgeglichen. Einen anderen Fall 
von kompensatorischer Regulation beschrieb Cu. ZELENY (1902) bei 
dem Polychiten Hydroides dianthus. Dieser Wurm hat zum Verschluf 
seines Gehéuses 2 Deckel, von denen einer funktionstiichtig, der andere 
rudimentar ist. Nach Amputation des funktionsfahigen Deckels wuchs 
das Rudiment zu einem Deckel aus, wihrend der Amputationsstumpf 
nur zu einem kleinen Rudiment wurde. Der Vorgang entspricht also 
der von E. B. Winson (1903), Cu. ZELENY (1905) und H. Przipram (1905, 
1907) beschriebenen Scherenumkehr bei Dekapoden. H. Emery (1907) 
beschrieb Individuen amerikanischer Ameisen,; die von einem Nematoden 
der Gattung Mermis befallen waren. Das Abdomen dieser Tiere war 
durch die Einwirkung des Parasiten mehr oder weniger stark geschwollen. 
Daneben zeigte sich eine auffallende Verkleinerung des Kopfes, besonders 
in seinen hinteren Abschnitten. Emmry fiihrte diese Erscheinung auf 
Materialentzug zuriick, denn je mehr das Abdomen vergréSert war, um 
so deutlicher war auch die Veraénderung des Kopfes. Er leitete daraus 

ein auch fiir die normale Entwicklung polymorpher Ameisen geltendes 
,,Gesetz des Gegensatzes zwischen Kopf und Hinterleib‘ ab, da er fand, 
da&B fast bei allen Ameisen die Képfe von Arbeiterinnen relativ gréBer 
sind als die Képfe von Weibchen, bei denen ja fiir die-Ausbildung der 
groBeren Genitalien im Abdomen mehr Material verbraucht wird. Bei 
der Untersuchung der abdominalen K6rperanhainge von Forficula 
auricularia L. fand W. Kun (1928) eine Anzahl von Tieren mit ein- 
seitig regenerierter Zange, wahrend die andere Zangenhalfte durch- 
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schnittlich kleiner war als bei normalen Tieren. In all diesen Fallen lag 
es nahe, eine gegenseitige Materialkonkurrenz fiir die aufgetretenen 
Erscheinungen verantwortlich zu machen, obwohl zum Teil wohl auch 
noch andere Erklirungsméglichkeiten vorhanden sind. 

Kompensatorische Beziehungen zwischen Organen sind in zwei ver- 
schiedenen Richtungen denkbar: 1. Es kann einem Organ durch ver- 
stiirktes Wachstum eines anderen und den damit verbundenen vermehr- 
ten Nahrungsverbrauch Aufbaumaterial entzogen werden, so da8 es 
langsamer wachst und deshalb kleiner bleibt. 2. Es ist aber auch denk- 
bar, da® ein Organ aus irgendeinem anderen Grunde langsamer wachst 
als normal und deshalb weniger Material benstigt. Das eingesparte 
Nahrmaterial kénnte dann eventuell anderen Organen zugute kommen, 
die dadurch entsprechend schneller wachsen und gré8er werden. Beide 
Richtungen der Materialkompensation muBten also im Versuch gepriift 
werden. Dabei dienten als Versuchstiere verschiedene Insektenlarven, 
weil bei ihnen einerseits durch Hervorrufen von Regenerationsprozessen an 
gewissen Stellen ein verstarktes Wachstum und damit erhdhter Nahrungs- 
verbrauch erzeugt werden kann, waihrend andererseits bei einer Amputa- 
tion ohne nachfolgende Regeneration der Ausfall ees wachsenden Gliedes 
den Nahrungsverbrauch an der betreffenden Stelle herabsetzt, so daB der 
UberschuB anderen Korperteilen zugute kommen kann. Insekten sind 
auBerdem wegen ihres harten Chitinpanzers fiir exakte Messungen und da- 
mit fiir den Nachweis auch geringer GroBendifferenzen besonders geeignet. 

Die Versuchsergebnisse haben nun bei holometabolen und bei hetero- 
metabolen Insekten eine etwas verschiedene theoretische Bedeutung. 
Geschieht eine Amputation, etwa eines Beines, kurz vor der Verpuppung, 
so mu eigentlich jede Regeneration zu einem Materialentzug an anderen 
Teilen fiihren, weil wihrend der Puppenperiode keine Nahrung auf- 
genommen wird. Bei heterometabolen Insekten ware es dagegen denkbar 
und zunichst sogar wahrscheinlicher, daf der Materialbedarf fiir jede 
Regeneration durch zusitzliche Ernihrung gedeckt wird, so daB das 
Wachstum der iibrigen Organe davon nicht beriihrt wird und normal 
bleibt. Da die Verhiltnisse bei fast allen anderen Tieren in dieser 
Beziehung am besten mit heterometabolen Insekten verglichen werden 
kénnen, wurde vorzugsweise mit letzteren gearbeitet. 

Fir die Anregung zu dieser Arbeit und fiir manchen wertvollen 
Ratschlag bin ich meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. B. 
RENson, zu aufrichtigem Dank verpflichtet. 


II. Material und Methode. 


Folgende Insektenarten dienten als Untersuchungsobjekte: Die Stabheuschrecke 
Carausius morosus Br., die Feldgrille Liogryllus campestris L., die kurzfliigelige 
Laubheuschrecke Pholidoptera cinerea L., der Wasserlaufer Gerris lacustris L. und 
der Mehlkafer T'enebrio molitor L. 
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Die Hier der Stabheuschrecken wurden im Fachhandel bezogen. Anleitungen 
zur Zucht dieser Tiere konnten den Veroffentlichungen von C. Hays (1936), 
A. K6rine (1934) und anderen Autoren entnommen werden. Als Futter diente 
Efeulaub. Die Entfernung von Gliedmafen erfolgte durch Hervorrufen von 
Autotomie und durch Exstirpation. Zu Avutotomie-Experimenten wurden die 
Larven durch leichten Druck mit einem Finger auf Tibia und Tarsus des betreffen- 
den Beines auf einer glatten Unterlage festgehalten. Ein schwacher Druck mit der 
abgerundeten Riickseite einer spitzen Pinzette auf die obere Halfte des Femurs 
léste dann in fast allen Fallen sofortige Autotomie aus. Nur bei wenigen Tieren 
blieb der Reflex aus und lie8 sich dann auch nicht durch starkeren Druck oder Ver- 
letzung des betreffenden Beines erzwingen. Vor der Hastirpation erwies es sich als 
zweckmaBig, die Stabheuschrecken mit Ather zu betaéuben. Dadurch wurde erreicht, 
da die Tiere bei der Operation ruhig lagen und da auBerdem durch Nachlassen 
der Muskelspannung der innere Druck der Hamolymphe aufhérte, so daB nach 
Abschneiden des Beines samt Coxa kein Fliissigkeitstropfen austrat. Die Wunde 
wurde mit Kollodium verschlossen. Gleichzeitig mit diesen Versuchstieren erhielt 
eine Anzahl gleichaltriger Larven, die als Kontrolltiere dienen sollten, eine Ather- 

'narkose, damit das Versuchsergebnis nicht durch eine in diesem Punkte unter- 
schiedliche Behandlung der beiden Tiergruppen beeinflu8t werden konnte. 

Die Grillen waren Nachkommen zweier in der Umgebung Miinsters gefangener 
Grillenparchen, die in offenen Terrarien mit verschiedenen Futterpflanzen sowie 
Brot und Fleisch aufgezogen wurden. Wahrend der ersten Larvenstadien konnten 
die Tiere in gréBerer Anzahl im gleichen GefiB gehalten werden, begannen aber 
im zweitletzten Stadium, sich gegenseitig zu beiSen und aufzufressen, so daB sie 
einzeln gesetzt werden muBten. Alle durch Bisse verletzten Grillen schieden fiir 
die spatere Beurteilung aus. Die Operation der jungen Larven erfolgte am gleichen 
Tage, an dem sie aus den Hiern schliipften. Einem Teil von ihnen wurde beiAther- 
narkose ein Mittelbein zwischen Trochanter und Femur amputiert, einem anderen 
Teil ohne Narkose ein Hinterbein entfernt. Die Hinterbeine brechen an der Ansatz- 
stelle des Femurs beim Festhalten sehr leicht ab und lassen sich auf diese Weise 
am besten amputieren. 

Pholidoptera cinerea konnte in groéBerer Zahl auf einer Waldlichtung in der 
Nahe Miinsters im 1. und 2. Larvenstadium gefangen werden. Als Futter dienten 
bei der Aufzucht hauptsachlich Brombeerzweige, aber auch Brot und Fleisch, In 
spateren Stadien muBten die Larven voneinander getrennt werden, da sie sich 
ebenso wie die Grillen gegenseitig anfraBen. Gleich nach dem Fang wurde einem 
Teil der Tiere ein Hinterbein entfernt, wihrend einem anderen Teil beide Hinter- 
beine amputiert wurden. Die Abtrennung erfolgte so wie bei den Grillen. 

Die Wasserléufer waren Nachkommen einer Gruppe von Tieren, die ebenfalls 
in der Umgebung Miinsters gefangen worden waren. Sie wurden in flachen Aquarien 
gehalten, in denen eine niedrige Wasserschicht einseitig von einem Sandstrand 
begrenzt war. Als Futter dienten Fliegen, deren GréBe dem jeweiligen Alter der 
Wasserlaufer etwas angepafst werden muSte. Gerris wurde als Versuchsobjekt 
gewahlt, weil bei ihm die Fliigellange sehr unterschiedlich ist. Neben den normalen, 
langgefliigelten Formen gibt es solche mit verschiedenen Stadien der Fliigelreduk- 
tion, wie sie von R. Porsson (1921), O. Larsiw (1931) und I. F. TRuKHanov (1931) 
beschrieben worden sind. Die Annahme lag nahe, daB diese Tiere in bezug auf die 
Fliigellange etwas labil sind und daB vielleicht sogar kompensatorische Vorgange 
ursichlich an der Fliigelreduktion beteiligt sind. Den jungen Larven, die teils 
von normalen, langgefliigelten, teils von kurzfliigeligen Individuen abstammten, 
wurde deshalb im 1. Stadium bei Athernarkose ein Hinterbein am Grunde des 
Femurs weggenommen. Die Verluste durch die Operation waren auferst gering. 
Die Regeneration setzte nach der nachsten Hautung ein, verlief aber nur sehr 
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langsam und fiihrte schlieBlich bei der Imago zu einem kurzen, ungegliederten 
Anhang von etwa 2 mm Linge, der nur in der Coxa bewegt werden konnte. Dieser 
Stumpf war am Ende leicht abgeflacht und etwas nach auBen gebogen, so dah 
er dem Tier beim Lauf auf dem Wasser gut als 6. Stiitze dienen konnte. Bei einer 
derartig langsamen Regeneration war natiirlich kein Materialentzug zu erwarten. 
Dementsprechend zeigten auch weder die Fliigel noch die Beine Unterschiede in 
ihrer Lange zu den Kontrolltieren. Dieser Versuch verlief also vollig negativ und 
wurde deshalb bereits an dieser Stelle behandelt. 

Die Mehlkifer wurden als Larven gekauft. 1—2 Tage vor der Verpuppung 
wurde ihnen bei Athernarkose ein Hinterbein amputiert. Der baldige Hintritt der 
Puppenhautung ist daran erkennbar, da8 sich die Larven dann fast bewegungslos 
verhalten und etwas abgeflacht werden, besonders in der Thoraxregion. Gegen 
Ather waren die Tiere sehr widerstandsfahig und erst nach langerer Einwirkung 
so stark betaubt, daB bei der Amputation keine Hamolymphe mehr austrat. Das 
war hier besonders wichtig, weil sonst die Wundrander naB wurden und deshalb 
der Kollodiumverschlu8 nicht haftete. In solchen Fallen verbluteten die Mehl- 
wiirmer nach Aufhéren der Wirkung des Athers. 

Die verschiedenen Tiere wurden zur Durchfiihrung der Messungen jeweils mit 
Ather betaubt oder abgetdtet. Alle Langenmessungen erfolgten unter einer Bin- 
okularlupe bei 10facher VergréBerung. Zum Messen diente eine Schublehre, die 
eine MeBgenauigkeit von 0,1 mm gewahrleistete. Die Benutzung eines Okular- 
mikrometers oder eines Zeichenapparates erwies sich als unzweckmaBig, da die 
gemessenen Objekte dabei genau in die optische Ebene des Gerates gebracht werden 
mitissen, was oft nur sehr schwer méglich ist. Gewichte wurden mit einer Feder- 
waage festgestellt, auf der Gewichtsunterschiede von 4/, mg noch eben abzulesen 
waren. Wenn die Gewichte von Hoden oder Ovarien ermittelt werden sollten, 
mu8ten die betreffenden Organe zunichst aus den Tieren herausprapariert und 
sorgfaltig von den anliegenden Fett- und Tracheenresten befreit werden. 


II. Entzug von Material durch erhéhten Verbrauch an anderer Stelle. 

Um die erste Form der Materialkompensation, den Entzug von 
Material durch ein stirker wachsendes Organ, an heterometabolen 
Insekten nachzuweisen, wurde bei Stabheuschrecken ein Regenerations- 
prozef hervorgerufen. Diese Tiere regenerieren verlorene Gliedmafen 
im Laufe ihrer spiteren Entwicklung. Am vollstandigsten ist die Re- 
generation dann, wenn der Verlust durch Autotomie eingetreten ist. 
Uber die Entwicklung der Beinregenerate nach Autotomie bei. der 
Stabheuschrecke sind wir gut unterrichtet, besonders durch Arbeiten 
von V. Duskova (1926), G. HELDMANN (1929) und H. Frreprice (1930). 
Nachdem die Autotomie an der Verwachsungsstelle von Trochanter und 
Femur erfolgt ist, bildet sich im zuriickgebliebenen Stumpf das kleine 
Regenerat, das bei der nachsten Hautung frei wird, aber noch unbeweglich 
ist. Erst nach der zweiten postoperativen Hautung wird es zur Fort- 
bewegung benutzt. Wenn die Larven schon in sehr jungem Stadium ihr 
Bein abgeworfen haben, fiihrt die Regeneration schlieBlich zu einem Bein, 
das sich im Imaginalstadium in der Linge durchschnittlich nicht von 
anderen Beinen unterscheidet, wahrend die Proportionen der einzelnen 
Beinglieder allerdings etwas von den normalen Verhaltnissen abweichen. 


Materialkompensation bei der Entwicklung von Insekten. 300 


In einer ersten Versuchsserie wurde einer gréBeren Anzahl junger, 
frisch geschliipfter Larven ein Hinterbein entfernt, indem Autotomie 
veranlaB8t wurde. Dabei trat kein Tropfen Blut aus, so daB die spiater 
beobachteten Erscheinungen nicht auf Blutverlust zuriickgefiihrt werden 
kénnen. Zur Halfte muBten die Tiere ihr rechtes, zur anderen Hiilfte 
ihr linkes Hinterbein abwerfen, damit sich etwa vorhandene Asymmetrien 
im normalen K6rperbau nicht stérend auf die spateren Ergebnisse 
auswirken konnten. Eine Anzahl gleichaltriger, unverletzter Kontroll- 
tiere, zusammen mit den Versuchstieren im gleichen Gefi8 aufgezogen, 
diente als Vergleichsmaterial. 

In ahnlicher Weise verfuhr L. JEziorsxr (1919) bei der Untersuchung 
von Wachstumskorrelationen bei Carausius morosus, trennte aber die 
winzigen Regenerate nach jeder Hautung mit einer Schere wieder ab, 
so daB die bei ihren Stabheuschrecken offenbar geringe Regenerations- 
fahigkeit bald ganz erlosch. Trotzdem stellte sie eine Verkiirzung 
aller anderen Beine der betreffenden Tiere fest und versuchte, diese 
Erscheinung durch Materialentzug zu erklaren. Die winzigen von ihr 
beschriebenen Regenerate diirften aber kaum mehr Material verbraucht 
haben als ein normal wachsendes Bein, so dafB die beobachtete Ver- 
kirzung der iibrigen Beine wohl andere Ursachen haben muB. 

Nach jeder Hautung, die bei Carausius jeweils mit einer betriacht- 
lichen Lingenzunahme verbunden ist, wurden folgende LiangenmaBe 
genommen: 1. Gesamttier, 2. Thorax, 3. einzelne Thoraxglieder, 4. Ab- 
domén und 5. Femur, Tibia und Tarsus simtlicher Beine. Zum Ver- 
gleich der Beinlingen von Versuchs- und Kontrolltieren muB8ten die 
gemessenen Werte jeweils in relative Langen umgerechnet werden, weil 
die Tiere in der GréBe so stark schwankten, daB sonst keine Vergleiche 
méglich waren. Es erwies sich dabei als zweckmafig, fiir Mittel- und 
Hinterbeine nicht die K6rperlinge als Bezugssystem zu wahlen, sondern 
die Lange der Vorderbeine, da die Beinlangen untereinander enger 
korreliert sind als Kérper- und Beinlange. Auch konnten auf diese Weise 
noch Tiere zum Vergleich herangezogen werden, die erst einige Tage 
nach der Hautung gemessen wurden. Das geht aber nicht, wenn man 
die relative Beinlange auf die Kérper- oder Thoraxlinge bezieht; denn 
der Korper streckt sich zwischen den Hautungen noch langsam etwas 
in den Zwischenhiuten der Segmente, waihrend die Beine ihre Lange 
nicht mehr veraindern, wodurch die errechneten Werte ungenau wiirden. 
Die Lange der Vorderbeine konnte allerdings nur deshalb als Bezugsgr6Be 
dienen, weil sie durch die Regeneration der anderen Beine nicht meBbar 
beeinflu8t wurde. Um die Schwankung der relativen Werte zu ver- 
mindern, wurde die Lange der Vorderbeintarsen nicht beriicksichtigt, 
da der Tarsus, der ja aus 5 Gliedern besteht, am wenigsten genau gemes- 
sen werden kann und auch am stiarksten in seiner Lange schwankte. 
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Deshalb wurde also jeweils aus den Lingen von Femur + Tibia beider 
Vorderbeine der Mittelwert gebildet, der als Bezugsgr6oBe fiir die anderen 
Beine diente. Nachdem auf diese Weise deren relative Langen errechnet 
waren, wurde in jedem Hiutungsstadium der Durchschnittswert fiir 
alle gemessenen Tiere ermittelt. 
Tabelle 1 gibt diese relativen Durchschnittslangen fiir die Hinter- 
beine an. Sie enthilt nur die Werte fiir das IIJ.—VII. (imaginale) 
Hautungsstadium, weil die. Messungen des ersten Stadiums wegen zu 
groBer Verluste bei der Athernarkose bald eingestellt werden muBten. 
Auch die Tiere des zweiten Stadiums erwiesen sich noch als etwas 
empfindlich, so daB nur eine geringere Anzahl von ihnen gemessen 
werden konnte. In den spateren Stadien war bei vorsichtiger Narkose 
kein negativer Einflu8 des Athers mehr bemerkbar. Wie die Tabelle 
zeigt, waren die durch Regenerate induzierten Verkiirzungen der Nach- 
barbeine nur sehr gering. Sie betrugen kaum mehr als 1% der normalen 


Tabelle 1. Relative Ldnge der Hinterbeine von Carausius morosus. 
(V = Versuchstiere mit einem Hinterbeinregenerat, K = normale Kontrolltiere.) 
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Beinlingen. Ahnlich geringe Unterschiede fand H. Przrpram (1917) 
bei der Messung regenerierender und normaler Beine von Sphodromantis 
bioculata BurM., maf ihnen aber keine Bedeutung bei, weil sein Material 
fir genauere Aussagen nicht umfangreich genug war. 

Von den einzelnen Gliedern des Beines variierte die Linge des 
Tarsus bei den verschiedenen Tieren am starksten. Weil der Tarsus 
auBerdem auch nicht so exakt zu messen war wie Femur und Tibia, 
k6nnen aus den ermittelten Tarsuslingen keine Schliisse gezogen werden. 
Trotz der geringen Differenzen ergaben sich bei Addition von Femur- 
und Tibialange (letzte Spalte der Tabelle) deutliche und im III. bis 
VI. Stadium statistisch reale Unterschiede. Ein Vergleich der einzelnen 
Hautungsstadien in dieser Spalte zeigt, daB die prozentuale Verkiirzung 
im IIT. Stadium ihr Maximum erreichte und dann wihrend des weiteren 
Wachstums ungefihr gleichblieb. Der starkste Materialentzug fand 
also schon in den ersten beiden Hiutungsstadien nach der Autotomie 
statt, hérte aber auch spater wohl nicht ganz auf. Da namlich die pro- 
zentuale Verkirzung gleichblieb, wuchsen die Beine von Versuchs- 
und Kontrolltieren im Verhaltnis zu ihrer Lange gleich schnell, wahrend 
das absolute Wachstum bei den Versuchstieren langsamer vonstatten — 
ging. Hatten die Beine der Versuchstiere aber nach der zweiten post- 
operativen Hautung die gleiche absolute Menge an Aufbaustoffen zur 
Verfiigung gehabt wie normale Beine, so hatten sie nach den von G. TE1s- 
simR (1934) abgeleiteten Wachstumsgesetzen dieser fiir sie relativ 
gréBeren Nahrungsmenge entsprechend wachsen miissen, d.h. im Ver- 
haltnis zu ihrer Lange schneller als die normalen Beine. Dadurch hatte 
ihre prozentuale Verkirzung bei den weiteren Hiutungen abgenommen. 
Hine solche Abnahme war nicht zu beobachten, und das deutet darauf 
hin, daB wihrend des ganzen Wachstums ein Materialentzug stattfand, 
wie ja auch das verstarkte Wachstum des Regenerats bis zum Imaginal- 
stadium fortgesetzt wird. ; 

Femur und Tibia zeigten auch einzeln vom IIT. Hautungsstadium ab 
eine ziemlich gleichbleibende Verkiirzung, die bei der Tibia durchschnitt- 
lich 1,4%, beim Femur 1% betrug. Auf die Tibia hatte also das benach- 
barte Regenerat den gré8eren EinfluB. B. Runscu (1947) erklarte die 
Erscheinung, da distale Glieder stiirker vom Materialentzug betroffen 
werden als proximale, durch das proximo-distale Differentiationsgefalle 
ihrer ontogenetischen Ausbildung. Diese Erklirung ist hier nicht an- 
wendbar, weil Femur und Tibia fertig ausgebildet waren, als die 
Regeneration und damit der Materialentzug einsetzte. Welche Griinde 
hier fiir die unterschiedliche Verkiirzung maBgebend waren, laBt sich 
bei dem geringen Ausma der Erscheinung nicht feststellen. 

Von Interesse ist auch ein Vergleich der Verkiirzung des Hinter- 
beines bei Stabheuschrecken verschiedener GréfBe innerhalb des gleichen 
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Hautungsstadiums. Als Ma8 fiir die GréBe der Tiere dient hier am 
besten die Thoraxlinge, weil die Lange des Abdomens mit dem Fillungs- 
zustand des Darmes etwas schwankt. Die Thoraxlainge zeigt in jedem 
Hautungsstadium eine gewisse 
Variationsbreite, die aber nicht 
etwa vom einzelnen Tier zwi- 
schen den beiden Hautungen 
durchlaufen wird; vielmehr 
dehnt sich das Einzeltier nach 
der Hautung nur geringfigig 
in die Lange und wachst dann 
erst wieder sprunghaft bei der 
nachsten Hautung. Eine Stab- 
heuschrecke, die fiir ihr Hau- 
tungsstadium relativ groB ist, 
hatalso sofort nach der Hautung 
annahernd diese GréBe und ge- 
hort auch nach der folgen- 
den Hautung zu den groBeren 
Exemplaren ihres Stadiums. 
Innerhalb eines Hautungssta- 
diums sind also die kleinen 
Individuen nicht die jiingeren, 
sondern die jeweils schwacheren 
Varianten. Abb. 1 gibt die rela- 
tive Lange (bezogen auf Femur 
+ Tibia der Vorderbeine) von 
Femur + Tibia der Hinterbeine 
i, zee in Abhangigkeit von der Thorax- 
P _ #% mm % linge an. Die eingezeichneten 
Abb. 1. Relative Lange der Hinterbeine (Femur 


+ Tibia) von Carausius morosus. Abszisse: | Geraden wurden nach der Formel 
Thoraxlinge; Ordinate: Relative Linge der 
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Hinterbeine, bezogen auf Femur + Tibia der y= kX mr Mr — Dr Ler 

Vorderbeine. o = 10 Tiere mit Hinterbeinrege- k dim," — (>) mr)? 

nerat; x = 5 normale Kontrolltiere (10 Beine), n Mr — mM. 
Roémische Zahlen: Hiutungsstadien. a 2 rd is pa 1 2s Me. er 
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konstruiert, die bei einer durch ihre Koordinaten gegebenen Punkt- 
menge die Gerade liefert, fiir welche die Summe der Abstandsquadrate 
der einzelnen Punkte von der Geraden ihr Minimum hat (m,; », = 
Koordinaten, k = Anzahl der Punkte). Wie die Abbildung zeigt, waren 
die Unterschiede zwischen Versuchs- und Kontrolltieren bei den kleinen 
Individuen durchschnittlich etwas deutlicher als bei den groBen. Die 
Annahme liegt nahe, dai bei den groBen, kriaftigeren Tieren die Organ- 
konkurrenz wegen des reichlicher vorhandenen Baumaterials nicht so 
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streng ist wie bei den kleinen, so da bei ihnen ein starkerer Material: 
bedarf eines Organs leichter ohne sichtbare Beanspruchung anderer 
Organe befriedigt werden kann. 


AuBer den Hinterbeinen wurden auch die Mittelbeine auf Auswir- 
kungen des Hinterbeinregenerats untersucht. Dabei zeigten sich aber 
keine Unterschiede. Einzeln auftretende Asymmetrien oder Differenzen 
gegen Kontrolltiere lagen vdéllig innerhalb der Fehlergrenzen. Die 
Entfernung vom Regenerat war hier anscheinend schon zu groB. Stab- 
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Abb. 2. Auswirkung der Regeneration eines oder zweier Beine nach. Autotomie im III. 
Larvenstadium bei Carausius. Abszisse: Thoraxlinge; Ordinate: Relative Linge von 
Femur + Tibia der Hinterbeine in Prozenten von Femur + Tibia der Vorderbeine. 
x = 50 normale Kontrolitiere, o = 50 Tiere mit einem Hinterbeinregenerat, e = 50 Tiere 
mit einem Hinterbeinregenerat und einem gleichzeitig an der anderen Koérperseite 
regenerierenden Mittelbein. Schraffiert: Bereich des mittleren Fehlers. 
Rémische Zahlen: Hautungsstadien. 


heuschrecken sind ja schmale, langgestreckte Tiere, bei denen die Hinter- 
beine sehr nahe beieinanderstehen, wihrend die Mittelbeine von den 
Hinterbeinen durch die ganze Lange des Metathorax getrennt sind. Es 
ist deshalb verstandlich, daB sich der Materialentzug hauptsachlich am 
Nachbarbein, dagegen weniger an den anderen Beinen bemerkbar macht. 


In einer 2. Versuchsserie wurde Autotomie bei frisch gehduteten Larven 
des III. Hiéutungsstadiums hervorgerufen. Weil der Massenverlust hier 
gréBer war als bei Autotomie im I. Stadium, bestand die Hoffnung, 
daB dieser gréBere Verlust auch durch eine entsprechend stiirkere 
Regeneration ausgeglichen wiirde. Die Regenerate erreichten aber bei 
den Imagines nicht ganz die GréBe normaler Beine, und die Schnelligkeit 
des Wachstums bei der Regeneration war nicht viel gro8er als im ersten 
Versuch. Einem Teil der Larven wurde ein Hinterbein entfernt, einem 
anderen Teil ein Hinterbein und das Mittelbein der anderen Korperseite. 
Die Messungen erfolgten nach jeder Hiutung bei je 50 Tieren mit einem 
und mit zwei Regeneraten sowie bei 50 Kontrolltieren. Abb. 2 zeigt 
das Ergebnis dieser Messungen bei den Hinterbeinen. Auf der Abszisse 
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ist die durchschnittliche Thoraxlinge, auf der Ordinate die relative 
Linge von Femur + Tibia der Hinterbeine aufgetragen. Auch hier 
wurde zur Errechnung der relativen Linge nicht durch Thorax- oder 
Korperlainge, sondern durch die Linge von Femur + Tibia der Vorder- 


beine dividiert, weil trotz des regenerierenden Mittelbeines eine Beein-. 


flussung der Vorderbeine nicht festzustellen war. Die graphische Dar- 
stellung zeigt, daB sich diesmal die Regeneration auch iiber die Lange 
des Metathorax hinweg bemerkbar gemacht hat; denn der Unterschied 
zwischen den Tieren mit einem und zwei Regeneraten ist deutlich zu 
sehen und im V. Hautungsstadium auch statistisch gesichert. Die 
zusttzliche Regeneration des Mittelbeines hat hier also zu einer weiteren 
Verkiirzung des Hinterbeines gefiihrt, wihrend vorher umgekehrt die 
Regeneration des einzelnen Hinterbeines keinen sichtbaren Einflu8 auf 
das Mittelbein hatte. Diese unterschiedliche Wirkung 1a8t sich wohl 
am leichtesten erkliaren mit der Annahme, da die Regeneration des 
Hinterbeines allein bereits eine gewisse Materialknappheit hervorrief. 
Deshalb konnte der auf die Entfernung hin geringe Einflu8 des zweiten 
Regenerats nicht wie beim sonst unbeanspruchten Tier auf andere Weise 
ausreguliert werden, sondern fiihrte zur weiteren Verkiirzung des Hinter- 
beines. 

In beiden Gruppen von Versuchstieren waren die Unterschiede 
gegen die Kontrolltiere in allen Stadien statistisch gesichert. Wie in 
der ersten Versuchsserie erreichte die Verkiirzung bereits nach den 
ersten beiden postoperativen Hautungen ihr Maximum. Bei den Tieren 
mit nur einem Regenerat blieb sie dann bis zum Imaginalstadium mit 
rund 1,6% der normalen Beinlinge wieder etwa gleich, war aber damit 
etwas grofer als in der ersten Serie, vielleicht wegen des etwas schnelleren 
Wachstums des Regenerats. Bei den Larven mit zwei Regeneraten sank 
die Verkiirzung dagegen von 2,6% im V. Stadium auf 1,6% bei den 
ausgewachsenen Tieren. Hier wuchsen also die Hinterbeine in den 
letzten Stadien im Verhaltnis zu ihrer durch den ersten Materialentzug 
verminderten Linge schneller als die der normalen Tiere. 

Auger dem Hinterbein wurde auch das unverletzte Mittelbein mit 
den Beinen der Kontrolltiere verglichen. Bei den Stabheuschrecken, 
die nur das Hinterbein regenerierten, zeigte sich wie beim ersten Ver- 
such keine meBbare Auswirkung auf die Mittelbeine. Wo aber ein Mittel- 
bein zusatzlich regenerierte, hatte dieser Vorgang auch EinfluB auf das 
andere Mittelbein. Nach der ersten postoperativen Hautung war nur 
eine schwache, statistisch nicht zu sichernde Verkiirzung sichtbar, 
die nach der folgenden Hiutung deutlicher wurde. Sie war aber aus- 
schlieBlich auf die Tibia beschrankt, waihrend sich das Femur in der 
relativen Linge nicht von dem der Kontrolltiere unterschied. Die rela- 
tive Linge der Tibia betrug jetzt 36,0% -+ 0,15 der Lange von Femur + 
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Tibia der Vorderbeine “gegentiber 36,6% -- 0,1 bei den Kontrolltieren. 
Das entsprach einer Verkiirzung von 1,6% der normalen Tibialange, 
und das Ergebnis konnte als statistisch gesichert angesehen werden. 
In den weiteren Haiutungen nahm die Verkiirzung aber wieder stark ab. 
Sie lag schon im VI. Hautungsstadium innerhalb der Schwankungsbreite 
und war bei den Imagines nicht mehr nachweisbar. Wie das von zwei 
Regeneraten beeinflu8te Hinterbein erreichte also auch das Mittelbein 
das Maximum seiner Verkiirzung im 2. Hiutungsstadium nach der Auto- 
tomie und wuchs anschlieBend im Verhaltnis zu seimer GréBe sogar 
starker als die Beine von Kontrolltieren. Angesichts dieser gleichartigen 
Erscheinung bei Mittel- und Hinterbeinen kénnte man annehmen, da 
die Materialkompensation vom V. Hautungsstadium ab in diesen Fallen 
ganzlich aufgehort hatte, obwohl die Regenerate noch weiterhin stark an- 
wuchsen, und daf den beeinfluBten Beinen von diesem Zeitpunkt ab die 
gleiche absolute Nahrungsmenge zur Verfiigung stand wie normalen 
Beinen. Aber Abb. 2 zeigt gleichzeitig, daB die DurchschnittsgréBe der 
Tiere mit zwei Regeneraten im Verhaltnis zu den beiden anderen Gruppen 
stark abnahm. Diese Erscheinung war sicher keine Folge eines Material- 
entzuges, der den ganzen Korper erfaBte; denn das durch Verkleinerung 
des K6rpers eingesparte Material wiirde geniigen, um viel gréBere 
Korperteile neu wachsen zu lassen. Hier waren vielmehr andere Vor- 
gange maBgebend, die sich auch in einer stark verzogerten Hautung 
der Larven kenntlich machten, wihrend bei Stabheuschrecken mit nur 
einem Regenerat weder eine verzégerte Hautung noch eine deutliche 
Verkleinerung der Tiere festzustellen war. Bei 2 Regeneraten verstarkten 
sich also nicht nur die Auswirkungen eines Regenerates, sondern es traten 
teilweise neue Erscheinungen hinzu, welche die Materialkompensation 
in spateren Stadien iiberdeckten. Eine Verzégerung der Hautung durch 
Regeneration wurde fiir Carausius bereits von V. Duskova (1926) fest- 
gestellt und konnte von P. FrrepRicH (1906) auch bei Spinnen und-von 
V. Emmex (1906) beim Hummer beobachtet werden. Andererseits 
berichteten Cx. ZeLENY (1905) bei Krebsen und F. MucuSar (1910) bei 
Blattiden yon einer Verkiirzung der Hautungsstadien. L. JEzIORSKI 
(1919) fand sogar bei Carausius die gleiche Erscheinung. Bei ihr blieben 
die Tiere auch in der GréBe zuriick, besonders die Exemplare mit 2 Re- 
generaten. 

In einer 3. Versuchsserie wurden einer Anzahl von Tieren beide 
Hinterbeine durch Autotomie entfernt. Einfliisse auf die Mittelbeine waren 
jedoch nicht nachweisbar. Die Linge regenerierender Beine schwankt 
auBerdem bei den einzelnen Tieren viel starker als die Linge normaler 
Beine, so dai wegen dieser Schwankungen auch kein langsameres 
Wachstum der Regenerate durch gegenseitigen Materialentzug fest- 
gestellt werden konnte. Die Hiutungen erfolgten, ebenso wie bei den 
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Tieren mit zwei Regeneraten in der 2. Versuchsserie, verspatet, und die 
GréBe der erwachsenen Tiere war geringer als die der Kontrolltiere. 

Biner kleineren Anzahl von Stabheuschrecken wurde mit einer Schere 
ein Hinterbein im Gelenk zwischen Femur und Tibia amputiert, was 
meistens gelang, ohne da der Autotomiereflex eintrat. Die Wunde 
wurde mit Kollodium verschlossen. Die Regeneration erfolgte in den 
naichsten Hautungsstadien von dieser Stelle aus nur auBerst langsam. 
Trotzdem blieb das Femur in der Lange stark gegen normale Beine zu- 
riick. Diese Erscheinung entspricht der Beobachtung GODELMANNs (1901) 
an Bacillus rossvi. Bei Carausius kann die Verkleinerung des Femurs an- 
gesichts der auBerst geringen 
Regeneration aber nicht auf 
einfachen Materialentzug zu- 
riickgefiihrt werden, da eine 
normal wachsende Tibia sicher 
200. 250. 30. 350 400 450mg 500 mehr Material verbrauchen 


Abb. 3. Relatives Ovariengewicht bei Carausius. Wirde als der kleine Re- 
Gtimlaneke HehonseyrichtnOedinate: Relstiver genera bidnasvunipe — terete. 
varlengewlc. In rozenten es orperge 
wichtes. o = 10 Versuchstiere mit zwei Hinter- sen deshalb andere Ursachen 
cas Mee 2) =a Lege i unverletzte fiir das lan gsamere Wachstum 
des Femurs vorhanden sein. 
AuBer der Beinlange wurden in allen Versuchsreihen bei den Ima- 
gines auch die Ovarien untersucht. Diese Organe erstrecken sich bei 
den Stabheuschrecken beiderseits des Darmes fast durch das ganze 
Abdomen. Die Zahl der EKischlauche schwankte etwas und betrug 
durchschnittlich 26. Bei den Versuchstieren lie8 sich keine Anderung 
dieser Zahl feststellen. Das relative Gewicht der Ovarien, bezogen auf 
das Korpergewicht der Tiere, ist aus Abb. 3 zu ersehen. Dort ist auBer- 
dem das relative Ovariengewicht der Exemplare mit zwei Hinterbein- 
regeneraten (3. Versuchsserie) aufgetragen. Zwischen den beiden Punkt- 
mengen ist kein Unterschied festzustellen. Einseitige Hinterbeinregene- 
ration hatte ebenfalls kemen Kinflu8 auf das Ovariengewicht. 


TV. Erhéhte Zufuhr von Material durch Herabsetzung des Verbrauchs 
an anderer Stelle. 


1. Versuche an heterometabolen Insekten. 


Um durch einen Uberschu8 von Material die 2. Form der Material- 
kompensation hervorzurufen, wurden bei verschiedenen Insekten in 
jungem Stadium Beine amputiert, die nicht nachwuchsen. Das Bau- 
material, welches sonst zum weiteren Wachstum dieser Beine gebraucht 
worden wiire, konnte dadurch eventuell anderen Kérperteilen zugute 
kommen, falls die Tiere den verinderten Materialbedarf nicht durch 
geringere Nahrungsaufnahme ausregulierten. 
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a) Amputation von Beinen bei Carausius morosus. Trennt man bei 
der Stabheuschrecke ein Bein einschlieBlich Coxa ab, so erfolgt keinerlei 
Regeneration, und die Wunde ist nach der nachsten Hautung mit einer 
derben Haut titberzogen. Bei einer groBen Anzahl junger, frisch aus dem 
Ei geschliipfter Larven wurde ein Hinterbein exstirpiert, bei der einen 
Halfte das rechte, bei der anderen Halfte das linke. Etwa ein Drittel 
der so operierten Larven ging vor der nachsten Hautung ein. Spiiter 
war keme erhohte Sterblichkeit mehr festzustellen. Nach der II., IV. 
und VI. Hautung wurden je 50 Exemplare gemessen und mit 25 gleich- 

altrigen Kontrolltieren verglichen, 
Tabelle 2. Relative Lange von Femur+ die im gleichen GefaiB gehalten 
Tibia der Hinterbeine bei Carausius nach wurden. Die aus den gemessenen 


Exstirpation eines Hinterbeines. = - : 3 : 

i iy i enausiibtiote: ie Langen fiir die Hinterbeine er- 
K = unverletzte Kontrolltiere.) rechneten relativen Durchschnitts- 
werte sind in Tabelle 2 aufgefiihrt. 
Differenz Wie aus der Tabelle zu ersehen 


ist, unterschieden sich Versuchs- 


Hautungs- Relative 
stadium Lange 


iMG | 


NV. 89,6 — 0,18 0.2 und Kontrolltiere nicht deutlich 
K 89,7 +0,14 , 

Vv rietane voneinander. Die LEinsparung 
K x piotionss \ 0,3 von Material durch Ausfall des 
Vv 92,5 0,30 Wachstums eines Hinterbeines 
K Vil 92,9 +0,27 \ 08 fiihrte also nicht zu einem ver- 


stirkten Wachstum des anderen 
Hinterbeines.. Das Ergebnis ist aber trotzdem wichtig als Gegenversuch 
za den vorher beschriebenen Regenerationsexperimenten. Bei der 
. Regeneration erfolgte eine Verkiirzung des Nachbarbeines, bei Ausfall 
des Wachstums ergab sich zwar keine Verlingerung, aber auch keine 
nachweisbare Verkiirzung des Nachbarbeines. Der Einwand, daf die 
Wirkung im ersten Falle auf einen Wundreiz zuriickzufihren sei, 
diirfte damit ausgeschaltet sein; denn der Wundreiz ist bei vollstindiger 
Exstirpation sicherlich mindestens genau so groB wie bei Autotomie 
mit anschlieBender Regeneration von vorgebildeter Stelle aus. 

Einer weiteren Gruppe junger Larven wurden beide Hinterbeine ein- 
schlieBlich Coxa amputiert. Dabei traten kaum gréfere Verluste auf 
als bei einseitiger Exstirpation. Die so operierten Tiere lieBen in spiteren 
Stadien ebenfalls keine Auswirkung der Exstirpation auf andere Beine 
erkennen, doch blieben sie im Wachstum stark zuriick. Die gleiche 
Erscheinung war, wie bereits friiher beschrieben, auch bei Larven mit 
zwei Regeneraten zu beobachten. 

AuBer den Beinen wurden auch wieder die Ovarien der operierten 
Stabheuschrecken untersucht. Dazu muBten die Tiere am 1. oder 2. Tag 
nach der Imaginalhautung abgetdtet werden, weil die Ovarien nach 
dieser Hiutung sehr schnell wachsen und dadurch sonst nicht mehr 
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vergleichbar gewesen waren. Die Zahl der Hischlauche zeigte sich in 
beiden Versuchen unveridndert. Bei den Tieren mit einseitig exstir- 
piertem Hinterbein war auch keine VergréSerung des Gewichts der 
Ovarien festzustellen. Wo dagegen beide Hinterbeine fehlten, zeigten 
sich die Ovarien, verglichen mit dem K6rpergewicht der Tiere, schwerer 
als normal. In Abb. 4 ist das relative Ovariengewicht in Abhangigkeit 
vom Kérpergewicht aufgetragen. Dabei wurde bei den Versuchstieren 
jeweils das Gewicht zweier normaler Hinterbeine (etwa 20mg) zum 
Korpergewicht addiert und das absolute Ovariengewicht erst durch 
dieses verbesserte Kérpergewicht dividiert, weil sich sonst allein durch 
das Fehlen der Hinterbeine 
vergroBerte relative Ovarien- 
gewichte hatten ergeben kén- 
nen. Die Abbildung zeigt, daB 
zwischen Versuchs- und Kon- 
trolltieren deutliche Unter- 
schiede vorhanden waren. 
Ciena Sp a em san eee Hier scheint also der ver- 
Abb. 4. Auswirkung beiderseitiger Hinterbein- minderte Materialverbrauch 


exstirpation auf das Ovariengewicht bei Carausius. bei den Hinterbeinen zu einer 
Abszisse:. Kérpergewicht; Ordinate: Relatives a 
Ovariengewicht in Prozenten des Kérpergewichtes, VergréBerung der Ovarien 
o = 10 Versuchstiere mit beiderseits exstirpierten gefitihrt zu haben. Man 
Hinterbeinen, x = 10 normale, unverletzte Ke 5 ‘ 
Wentrottiones konnte einwenden, da die 


Erhohung des relativen Ova- 
riengewichtes nur das Ergebnis des niedrigeren K6rpergewichtes der 
Versuchstiere sei, daB also die Ovarien als Organe, die fiir die Er- 
haltung der Art wichtig sind, bei der durch widrige auBere Umstinde, 
in diesem Falle durch Exstirpation beider Hinterbeine, verursachten 
Verringerung des Kérpergewichtes relativ gré8er blieben. Dagegen 
1aBt sich einwenden, da ja auch schon bei normalen Tieren eine 
starke Schwankungsbreite in der GrédSe der Individuen besteht, 
von denen die kleineren doch wohl auch durch aéufere Umstinde 
im Wachstum zuriickgeblieben sind. Innerhalb dieser Schwankungs- 
breite zeigten aber die kleinsten, also die am meisten zuriickge- 
bliebenen Exemplare die niedrigsten relativen Ovariengewichte. Die 
gleiche Erscheinung wird auch beim Vergleich der relativen Ovarien- 
gewichte innerhalb der Schwankungsbreite bei den operierten Tieren 
deutlich. In einem groBen Bereich, von 280—360 mg Kérpergewicht, 
tiberdecken sich auBerdem die Gewichte von Versuchs- und Kontroll- 
tieren. Trotzdem war hier bei den Versuchstieren das relative und damit 
auch das absolute Ovariengewicht groBer als bei den Kontrolltieren. 
Ferner ist ein Vergleich von Abb. 4 mit Abb. 3 interessant, wo die 
Ovariengewichte bei Tieren mit zwei Hinterbeinregeneraten aufgetragen 
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sind. Auch bei diesen Tieren war das Kérpergewicht geringer als bei 
den Kontrolltieren, doch war keine Erhéhung der relativen Ovarien- 
gewichte als Folge dieser Verkleinerung festzustellen. 

b) Amputation von Hinterbeinen bei Liogryllus. Bei einer gréBeren 
Anzahl frisch geschliipfter Larven von Liogryllus campestris wurde ein 
Hinterbein entfernt, bei einer geringeren Anzahl beide Hinterbeine. 
Leider war die Zucht mit gréBeren Verlusten verbunden, besonders in 
den beiden letzten Larvenstadien, in denen die Tiere iiberwinterten. 
AuBerdem wurde ein Teil von ihnen durch Artgenossen verletzt, bevor 
sie einzeln gesetzt worden waren, und fiel damit fiir die spitere Be- 
' wertung aus. Keine der Larven zeigte in der weiteren Entwicklung bis 
zur Imago ein Regenerat, so daB das Material, das sonst zum weiteren 
Wachstum der betreffenden Hinterbeine verwandt worden wire, voll- 
kommen eingespart wurde. 

Von den beiderseits amputierten Larven erreichten nur vier das Ima- 
ginalstadium. Auf er einer etwas geringeren GroBe dieser Tiere lieB sich 
keine Auswirkung der doppelten Amputation feststellen. Bei den nur — 
einseitig amputierten Grillen war an Fliigeln und Beinen ebenfalls 
keinerlei Einflu8 der Amputation zu bemerken. Die Gewichte der Go- 
naden bei den Tieren dieser Serie sowie den Kontrolltieren, die das 
Imaginalstadium erreichten, zeigt Tabelle 3. Die Grillen wurden in 
den ersten 2 Tagen nach der letzten Hautung abgetotet; die erheblichen 
Schwankungen in den Ovariengewichten, welche die Tabelle anzeigt, 
sind deshalb nicht die Folge eines verschiedenen Reifezustandes der 
Gonaden infolge verschiedenen Alters der Tiere als Imago. Auch einzelne 


Tabelle 3. Gewichte der Gonaden von Liogryllus campestris bei Versuchstieren mit 
einseitig exstirpierten Hinterbeinen und bei normalen Kontrolltieren. 


Versuchstiere Kontrolltiere 
Gewichte mg oper. Seite Gewichte mg 
a & ——————_}|_ Ge- 
wabieatie 1 trouaveite : andere Seite |. ntecht peg Fests) A 

links rechts i rechts 

3 25,0 2 15,0 17,0 
4 & 26,5 20,0 
3 Q 18,0 20,5 
9 rechts 5.5 Q 9.0 9.5 
2 5,5 Q 6,5 6,0 
3 6,0 3 15,0 16,0 
2 8,5 Q 13,0 14,0 
Q 7,0 3 12,00 |p otyEL,5 
3 16,0 Q 7,0 7,0 
3 13,0 Q C.0F vireo 
3 13,0 3 16,5 17,0 
7,0 é 13,0 12,0 
2 5,0 3 11,0 12,5 
3 6,0 7,0 
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vor der letzten Hautung wegen Verletzung oder Krankheit abgetotete 
Tiere hatten teilweise schon Genitalien von 15—20mg Gewicht. Bei 
den Versuchstieren war durchschnittlich die Gonade an der Seite 
schwerer, an der das Sprungbein fehlte. Eine Ausnahme bildeten nur 
die vier links amputierten Weibchen. Ob dieser Ausnahme eine Asymme- 
trie in der normalen Ausbildung der Ovarien zugrunde liegt, lieB sich an 
Hand der geringen Anzahl weiblicher Kontrolltiere nicht klaren, (Bei 
den 6 Kontrollweibchen war viermal das rechte und einmal das linke 
Ovar schwerer, wahrend beim 6. Tier das Gewicht beider Gonaden gleich 
war.) Insgesamt ist aber das bei den Versuchstieren erhohte Gewicht der 
Gonaden an der operierten Seite statistisch nicht gesichert. Obwohl 
die Ergebnisse dafiir zu sprechen scheinen, ist es deshalb nicht gewif, 
da wirklich durch den Ausfall des Wachstums beim Sprungbein eine 
VergréBerung der Gonade der gleichen Seite hervorgerufen wurde. 
Ein Vergleich der Zahl der Hischlaéuche in den Ovarien gab auch keine 
weiteren Anhaltspunkte. Die Zahlen schwankten um einen Mittelwert 
von etwa 150 Hischlauchen, ohne aber Unterschiede zwischen Operations- 
und Gegenseite erkennen zu lassen. 

c) Amputation von Hinterbeinen ber Pholidoptera. Analog den Ver- 
suchen mit Grillen wurden einer Anzahl von Laubheuschrecken ( Pholido- 
ptera cinerea) ein oder zwei Hinterbeine entfernt, ohne daf ein Blutver- 
lust eintrat. Die Ausfalle an Tieren waren zunichst gering, doch ging ein 
groRer Teil von ihnen vor der letzten Hautung innerhalb weniger Tage an 
einer Krankheit ein. Auch die Heuschrecken regenerierten die verlorenen 
Sprungbeine nicht. Die tiberlebenden Tiere wurden nach Erreichen des 
Imaginalstadiums abgetétet und gemessen, die Gonaden gewogen. 

Von den doppelt amputierten Heuschrecken gingen alle bis auf zwei 
vor der letzten Hautung ein. Diese beiden einzelnen Tiere hatten natiir- 
lich fiir Kompensationsuntersuchungen keine Bedeutung. Bei den 


einseitig amputierten Exemplaren zeigte der Vergleich des verbliebenen — 


Hinterbeines mit den Sprungbeinen der 10 Kontrolltiere keine Unter- 
schiede. Kinwirkungen auf das vor dem amputierten Hinterbein inserie- 
rende Mittelbein lieBen sich dagegen durch Vergleich mit dem anderen 
Mittelbein feststellen. Dieser Vergleich war gestattet, weil etwa gleich 
viele Tiere mit rechts und links fehlendem Sprungbein gemessen wurden 
und deshalb eine vielleicht natiirlicherweise vorhandene Asymmetrie 
bedeutungslos wurde. Die Lingen der Mittelbeine sind aus Tabelle 4 
zuentnehmen. In der letzten Spalte ist die prozentuale Lange des Mittel- 
beines der operierten Seite eingetragen, bezogen auf die Linge des anderen 
Mittelbeines. Daraus ist ersichtlich, daf& das Mittelbein der operierten 
Seite zumeist etwas verlingert war. Die Verlingerung betrug durch- 
schnittlich 1,4% + 0,3 und ist als statistisch gesichert anzusehen. 
Von den einzelnen Gliedern des Beines war das Femur durchschnittlich 
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Tabelle 4. Linge der Mittelbeine bei Pholidoptera nach Amputation eines Sprung- 
beines. (Letzte Spalte: Lange des Mittelbeines auf der Operationsseite in Prozenten 
des anderen Mittelbeines.) 


Lange 


eta links rechts % 
Tarsus} Gesamt | Femur| Tibia | Tarsus} Gesamt 
5,4 3,2 13,3 4,75 | 5,5 3,4 18,65 102,6 
5,4 3,3 13,35 4,7 0,00 | 3.8 13,85 103,7 
5,8 3,2 14,0 5,25 | 5,95 | 3,3 14,3 102,1 
§,55)) 2585 13,05 4,65,.|..5,55. | 3,1 13,3 101,9 
rechts 4.65 | 5,4 2.1) 12,8 4.7 | 5,5 2,95 13,15 102,7 
4,65 | 5,25 | 2,9 12,8 4,65 | 5,25 | 2.8 12,7 99,2 
5,0 5,5 3,25 | 13,75 5,0 5,6 3,25 | 13,85 100,7 
4.65 | 5,3 3,1 13,05 4,75 | 5,5 3,3 13,55 103,8 
4,95 | 5,55 | 3,45 13,95 5,1 5,55 | 3,4 14,05 100,7 
4,95 | 5,5 te | 13,55 4,95 | 5,6 3,1 13,65 99,3 
5,05 | 5.8 3,25 14,1 4,9 5,65. | 3,3 13,85 101,8 
4,4 4,8 2,95 12,15 4,35 | 4,9 2,75 12,0 101,3 
ake 4,6 5,251 2,85 27 4,5 5,2 2,7 12,4 102,4 
4,75 | 5,45 | 2,8 13,0 4,75 | 5,45 | 2,85 13,05 99,6 
4,8 5,2 3,0 13,0 4,7 5,2 3,0 12,9 100,7 
4,7 5,2 3,lo" | 13,05 "405 15,257" 351 12,9 101,2 
4,9 5,65 | 3,0 13,55 | 4,9 5,7 3,0 13,6 99,6 


1,5%, die Tibia 0,5% und der Tarsus 3,1% verlangert, doch sind diese 
Zahlen angesichts der Schwankungen recht unsicher. Auffallend ist 
‘aber, daB die bei Carausius durch Regenerate am stirksten verkirzte 
Tibia hier offenbar am wenigsten verandert wurde. DaB bei Pholido- 
ptera im Gegensatz zu Carausius ein Bein eines anderen Paares beein- 
fluBt wurde, ist durch den sehr geringen Abstand zwischen zweitem und 
drittem Beinpaar bei dieser Laubheuschrecke leicht erklarlich. 

Schwieriger dagegen ist die Frage zu beantworten, ob es sich bei der 
Erscheinung wirklich um Materialkompensation oder um Aktivitats- 
hypertrophie handelte, hervorgerufen durch starkeren Gebrauch und 
starkere Belastung des Mittelbeines. Eine solche Hypertrophie miBte 
dann aber eigentlich erst recht an dem verbliebenen Sprungbein auf- 
getreten sein, welches sicher den Ausfall des anderen Hinterbeines bei 
der Bewegung stirker auszugleichen hatte als das Mittelbein und sogar 
noch als einzelnes Bein sehr oft zum Springen benutzt wurde. Dort 
war aber, wie schon erwahnt, keine solche VergréBerung festzustellen. 
Bei der Annahme von Materialkompensation ist dieser Unterschied in 
der Auswirkung auf Hinter- und Mittelbein leicht erklarlich, da die Masse 
des Hinterbeines viel gréBer ist als die des Mittelbeines. FlieBt also 
beiden Beinen wegen ihrer fast gleichen Entfernung von der Operations- 
stelle annahernd gleich viel iiberschiissiges Material zu, so bekommt 
dadurch das kleine Mittelbein im Verhaltnis zu seiner GroBe viel mehr 
zusitzliche Aufbaustoffe als das grofe Hinterbein. 


368 Huppert WILBERT: 


Die Fliigel der Tiere hatten wegen ihres halb riickgebildeten Zustandes 
am ehesten ein Ergebnis erhoffen lassen, da W. Ramme (1931) bei der 
nahe verwandten, ebenfalls kurzfliigeligen Metrioptera roeselit Hgb. 
Exemplare mit langen Fliigeln beschrieben hatte, bei denen die Gonaden 
(anscheinend kompensatorisch) degeneriert waren. Es konnte jedoch 
keinerlei Einflu8 der Beinamputation auf die Fliigel festgestellt werden. 
Das Gewicht der Gonaden schwankte bei Pholidoptera ahnlich wie bei 
den Grillen. Auch bei diesen Tieren lieB sich die Tendenz zur Ver- 
gréBerung der Gonade an der Operationsseite erkennen, doch war das 
Ergebnis statistisch noch weniger gesichert als bei Liogryllus, so dab 
daraus keine Schliisse zu ziehen waren. Die Zahl der Eirdhren betrug et- 
wa 27 und schien von der Amputation des Beines nicht beeinfluBt zu sein. 


2. Versuche mit holometabolen Insekten; Amputation eines Beines 
bet Tenebrio. 


Bei holometabolen Insekten erscheint die Existenz kompensatori- 
scher Beziehungen wahrend der Puppenzeit selbstverstandlich, da ja 
keine Regulation durch veriinderte Nahrungsaufnahme erfolgen kann. 
Ks war deshalb lediglich die Frage zu kliren, ob sich die Kompensation 
auf das ganze Tier nahezu gleichmaBig auswirkt oder ob ein starkerer Ein- 
fluB auf bestimmte Organe oder Bezirke in der Nahe der Stelle erkennbar 
ist, an der durch experimentellen Eingriff der Nahrungsverbrauch ge- 
andert wurde. Als Versuchstier diente der Mehlkafer J'enebrio molitor, 
weil er leicht in groéBerer Zahl zu bekommen und zu ziichten ist. 

Die Puppenhautung der operierten Tiere erfolgte 1—2 Tage nach 
dem Eingriff, ohne da8 in der Zwischenzeit eine Nahrungsaufnahme 
stattfand. Ein geringer Teil der Puppen starb vor der Imaginalhiutung 
ab, bei den anderen erfolgte diese Hautung etwa nach der normalen Zeit. 
Das amputierte Bein wurde nicht regeneriert. In einigen Fallen fand 
sich allerdings noch ein Femurstumpf; wahrscheinlich war bei den 
betreffenden Larven der Schnitt zu weit distal gefiihrt worden. Bei 
einigen anderen Tieren war die Coxa verkiimmert, wohl durch Ver- 
letzung bei der Amputation. Abnormititen an den iibrigen GliedmaBen, 
wie sie G. ToRNIER (1901) beobachtete, waren nicht festzustellen. 
ToRNIER fiihrte diese Abnormitiaten darauf zuriick, daB die Beine beim 
normalen Tier zum Abstreifen der Haut dienen. AuBerdem waren bei 
seinen Kafern die Fliigeldecken verbogen, da sie normalerweise bei den 
Puppen auf den Beinen ruhen, wahrend F. Mre@uSar (1907) nach Ex- 
stirpation des Hinterbeines bei einigen Kafern eine Reduktion des 
Fliigels der gleichen Kérperseite beschrieb. Ein Einflu8 der Ampu- 
tation auf die Fliigel und Fliigeldecken war bei den eigenen Versuchstieren 
nicht zu erkennen. Die 46 untersuchten Kifer zeigten nach Exstirpation 
eines Hinterbeines keinerlei Asymmetrie in der Ausbildung der Fliigel. 
Ebenso lie8 sich durch Messungen keine Auswirkung auf die Linge der 


a 


: 
’ 


Materialkompensation bei der Entwicklung von Insekten. 369 


anderen Beine feststellen. Die Breite des 3. Thoraxsterniten wurde 
dagegen etwas beeinfluft, indem seine Mittellinie jetzt in ihrem hinteren 
Abschnitt etwas schrag verlief und sich dadurch von der Operationsstelle 
entfernte. Offenbar war also der Sternit an der Operationsseite etwas 
verbreitert, doch lieB sich der Unterschied durch Messungen statistisch 
nicht sichern. Bei 11 Exemplaren war der Abstand vom Hinterrand der 
Coxa bis zum Hinterrand des ersten Abdominalsegmentes an der Ope- 
_ rationsseite deutlich vergréBert; die anderen Tiere zeigten dort aber 
keine Verainderung. Bei Tenebrio wird also das durch Exstirpation 
emgesparte Material anscheinend nur in geringem MaBe in der Nahe 
der Operationsstelle verwertet. Eine Auswirkung auf das ganze Tier 
14Bt sich wegen der verhaltnismaBig geringen GréBe der Beine nicht 
durch Messung nachweisen. 


V. Diskussion der Ergebnisse. 

Bei der Betrachtung der Ergebnisse ist zunichst darauf hinzuweisen, 
da die experimentell erzeugten Abweichungen vom normalen Durch- 
schnitt stets nur gering waren und da8 bei so kleinen Differenzen die 
Gefahr subjektiver Beeinflussung natiirlich immer sehr groB ist. Samt- 
liche Messungen wurden deshalb unter stindiger Beriicksichtigung 
dieser Gefahr durchgefiihrt, und die rechnerische Auswertung einer 
Versuchsserie fand immer erst dann statt, wenn alle dazu notwendigen 
Messungen erfolgt waren. Auf diese Weise diirfte eine Beeinflussung 
der Ergebnisse weitgehend vermieden worden sein. Bei den Stabheu- 
schrecken wiirde das Ausma8 einer solchen Beeinflussung mit Zunahme 
der Gréf8e der Tiere auch relativ kleiner geworden sein, was mit steigen- 
dem Alter zu einer Verringerung aller zwischen Versuchstieren und 
normalen Kontrolltieren aufgetretenen Differenzen gefiihrt hatte. Da 

diese Erscheinung nicht eintrat, diirfte auch fiir die go a der 
Ergebnisse sprechen. 

Die Auswirkungen, welche die experimentellen Eingriffe auf andere 
Organe der Tiere hatten, lassen sich am einfachsten durch die Annahme 
einer Materialkompensation erkliren, wie bereits in den einzelnen 
Kapiteln ausfiihrlicher dargelegt. wurde; denn Wundreize konnten in 
Kontrollversuchen als Erklarungsméglichkeit ausgeschaltet werden, 
Blutverlust wurde vermieden, und Versuchs- und Kontrolltiere waren, 
abgesehen vom experimentellen Eingriff, nie unterschiedlichen Kin- 
fliissen ausgesetzt. Auswirkungen innerhalb eines einzelnen Segmentes 
lieBen sich vielleicht noch auf nervése Prozesse zuriickfiihren, weil das 
Segment ja nur von einem Ganglion versorgt wird; aber fiir Einfliisse 
auf andere Segmente ist auch diese Erklarungsméglichkeit unwahr- 
scheinlich. Der vermehrte oder verminderte Materialverbrauch an 
einzelnen Stellen des Organismus wirkte sich also in der ontogenetischen 
Entwicklung in einem verringerten oder verstarkten Wachstum anderer 
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Stellen aus. Es besteht demnach bei Tieren grundsatzlich die Méglich- 
keit einer derartigen Kompensation. Freilich kann auferdem vielleicht 
auch eine Regulation durch veriinderte Wachstumsgeschwindigkeit des 
ganzen Tieres stattfinden; letztere wiirde dann entweder zu einer eben- 
falls veranderten ontogenetischen Entwicklungsdauer oder zu einer 
veranderten GréBe des Tieres fiihren. Fiir die phylogenetische Umkon- 
struktion der Tiere ist aber hauptsichlich die Art der Kompensation 
von Bedeutung, deren Existenz durch die Experimente wahrscheinlich 
gemacht wird und die nur einzelne Teile des Organismus beeinfluBt; 
denn eine soleche Materialkompensation fihrt zu Proportionsverschie- 
bungen innerhalb des Tieres. Ist der geringere oder erhéhte Material- 
verbrauch des induzierenden Organs nicht modifikatorischer Art sondern 
erblich fixiert, so sind damit auch die hervorgerufenen Proportionsver- 
schiebungen erblich, und die Materialkompensation wirkt sich phylo- 
genetisch aus mit all den Folgen (Reduktionen, Rudimentation, Ata- 
vismus), wie sie B. Renscu (1947) anfuhrt. 

Wie die ontogenetische Materialkompensation physiologisch zu 
denken ist, ob die Zellen der beeinfluBten Organe in der GréBe oder in 
der Anzahl veriindert werden und ob die Kompensation nur in einer 
erhéhten oder verminderten Zufuhr von Nahrmaterial besteht oder ob 
auch eine Zu- oder Abwanderung von Zellen beteiligt ist, laBt sich an 
den untersuchten Arten wegen des geringen Ausmafes der Erscheiung 
wohl kaum klaren. 


Zusammenfassung. 

Bei Larven verschiedener Insekten wurden Beine exstirpiert und Re- 
generationsprozesse hervorgerufen. Der dadurch bedingte verringerte 
oder erhéhte Materialverbrauch wirkte sich in folgender Weise aus: 

1. Regeneration eines Beines bei Stabheuschrecken (Carausius morosus ) 
ruft eine Verkiirzung des Nachbarbeines hervor. Regeneriert gleichzeitig 
das Mittelbein der anderen K6rperseite, so verstiirkt sich die Wirkung. 
In diesem Falle bleibt auch das andere Mittelbein in der GréBe zuriick. 

2. Nach Exstirpation eines Hinterbeines bei Carausius zeigt sich 
keine Auswirkung auf die anderen Beine, dagegen wird nach Exstirpation 
beider Hinterbeine das relative Ovariengewicht vergréBert. 

3. Bei Liogryllus und Pholidoptera wird nach einseitiger Entfernung 
eines Hinterbeines die Gonade der gleichen Kérperseite durchschnitt- 
lich schwerer als die der anderen Seite, doch lie® sich der Unterschied 
statistisch nicht sichern, 

4. Exstirpation eines Sprungbeines bei Pholidoptera ruft eine Ver- 
langerung des Mittelbeines der gleichen Kérperseite hervor. 

5. Beim Mehlkafer werden durch Exstirpation eines Hinterbeines 
nur geringfiigige Asymmetrien induziert. 


Die gewonnenen Ergebnisse lassen sich am eindeutigsten durch 
Materialkompensation erkliren. 
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Einleitung. 


Seit langem ist bekannt, da unterschiedliche Héhenlagen auf die 
Verbreitung der Regenwiirmer nur einen relativen Einflu8 ausiiben. 
So zeigt z. B. die Lumbricidenfauna Mitteleuropas bis in die mittleren 
Lagen der Hochgebirge hinauf im groBen und ganzen durchaus ahnlichen 
Faunencharakter und andert sich erst in Hochgebirgsregionen deutlich 
zugunsten der rein alpinen Spezies. Fir Italien hat dies Rosa (1882) 
in den Piemonteser Alpen recht anschaulich zu zeigen versucht. Ledig- 
lich die durch das Klima und teilweise auch durch den Menschen ver- 
ursachte wechselnde Verteilung von Wald, Wiese, Acker und Weiden 
bedingt in Verbindung mit den verschiedenen Bodenarten und Boden- 
typen eine mengen- wie auch artenmafige Verschiedenheit der jeweiligen 
Populationsdichte der Lumbricidensynusien. 

Dieser Kinordnung in die verschiedenen Héhenbereiche des Boden- 
reliefs steht die vertikale Besiedlung des Bodens selbst durch die Regen- 


* Die Untersuchungen wurden mit Hilfe der Deutschen Forschungsgemein- 
schaft durchgefithrt, der ich an dieser Stelle meinen Dank ausspreche. Ferner 


danke ich Herrn Prof. Dr. Dannuex fiir die bereitwillige Uberlassung eines 
Arbeitsplatzes. 
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wurmer gegeniiber. Dieser ihrer Verbreitung im Erdreich ist jedoch, 
abgesehen von gelegentlichen Notizen [Allolobophora mariupolensis, 
WyssorzxI (1898, zit. nach Horrmann 1931), und Lwmbricus herculeus, 
Darwin (1881), Hensen (1877) u. a. m.], meines Wissens bisher 
noch gar keine Aufmerksamkeit geschenkt worden. Die nachstehende 
Betrachtung soll zu dieser Frage beitragen und ist das Ergebnis 
vieler Kinzelbeobachtungen in Wald-, Wiesen-, Acker- und Weide- 
béden, die in der Umgebung von Kiel, Bonn und Euskirchen gemacht 
worden sind. 

Unter den Lumbriciden gibt es Arten, die tief in den Boden einzu- 
dringen vermogen, wie beispielsweise Lwmbricus herculeus, neben solchen, 
welche mehr in der Nahe oder unmittelbar unter der Bodenoberfliche 
leben (z. B. Allolobophora rosea). Wieder andere Spezies halten sich vor- 
wiegend in der Laubstreu auf, unter ihnen Lwmbricus rubellus. AuBer- 
dem konnen auch vermodernde Baumstiimpfe in den Wohnbereich ein- 
bezogen werden (z. B. Hisenia eiseni). Doch ist allem Anschein nach die 
Mehrzahl der Lumbriciden nicht in dem Ma8e biotopgebunden wie andere 
Tiergruppen. Daher ist es schwierig, jede einzelne Art genau um- 
grenzten Standorten zuzuordnen. Fiir verschiedene Spezies, wie Hisenia 
foetida, Eisenia submontana u. a., dirfte dies jedoch in etwa zutreffen. Die 
durch Bevorzugung einzelner Strata bereits zutage tretende Erscheinung 
einer gewissen ,,Schichtung’ der Regenwurmbevolkerung in vertikaler 
Richtung soll nun fiir die jeweiligen, obengenannten Lebensbereiche 
naher betrachtet werden. 

Als Kriterium fiir die Tiefen, bis zu denen die verschiedenen Arten 
vorzudringen vermégen, dienen ihre Gange. Fiir die flachgriindigen 
Béden, wie sie besonders in Gebirgslagen auftreten, lassen sich natur- 
gemaB keine einwandfreien Ergebnisse erhalten, da das dicht darunter 
liegende Gestein der Grabtatigkeit der Wiirmer ein Ende bereitet. 
Somit eignen sich vornehmlich die tiefgriindigen Boden des Flachlandes 
zu Beobachtungen dieser Art. Modifizierend wirken ferner die Hohe des 
- Grundwasserspiegels, ebenso Schotterschichten oder solche mit Sanden 
oder Tonen in tiefer gelegenen Schichten ein, da letztere entweder einen 
schnelleren Abflu8 des Regenwassers oder aber Stauungen des Grund- 
wassers hervorrufen, Faktoren, die neben pg-Wirkungen und Ca-Gehalt 
einen grofen Kinflu8 auf die Verbreitung der Regenwiirmer im Boden 
austiben. 

Es sollen daher Profile aus tiefgriindigem Wald-, Wiesen- und Acker- 
boden miteinander verglichen werden, da nur hier ,,Schichtungen” 
einwandfrei beobachtet werden kénnen. Je flachgriindiger die Boden 
werden, desto mehr wird diese ,,Schichtung‘‘ verwischt, da alsdann tief- 
grabende und obere und oberste Strata bewohnende Arten nebenein- 
ander vergesellschaftet sind. 
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Die vertikale Verbreitung der Lumbriciden im Boden. 
Waldboden. 
In Abb. 1 ist, etwas schematisiert, eine Profilwand mit tiefgriindigem 
Boden dargestellt, der auf Buntsandstein (C) lagert. Die humose Schicht 
(A) wird von einer dichten Fallaublage (Ay) titberdeckt und teilt sich 
in eine obere Lage (A,) mit starkem Humusanteil und eine untere (4,) 


; . 


4 


Abb. 1. Profil eines braunen Waldbodens mit bemoosten Baumstiimpfen yon Carpinus 
betulus, davon einer im Querschnitt. Schwarz = Regenwurmgiinge, Erklirung im Text. 
Umgebung von Commern a. d. Hifel. 


mit geringerem Humusgehalt. Darunter liegt feinkorniger sandiger, 
dolomithaltiger Lehm (B), etwa 1,50 m machtig, den man in eine nahezu 
steinlose (B,) und eine starker mit Steinen durchsetzte Schicht (B,) 
trennen kann. Mit zunehmender Tiefe wird der Anteil an festem Gestein 
groBer und geht allmahlich in den gewachsenen Boden (() iiber. 
Neben den lebenden Baumen, die auf der Zeichnung nicht abgebildet 
sind, befinden sich 2 mit Moos bewachsene Baumstiimpfe, von denen 
der eine im Querschnitt gezeigt wird. Beide Stiimpfe haben bereits das 
Stadium der stiirksten Zersetzung erreicht, wie der dichte Moosbewuchs 
erkennen lift. Die Uberwachsung mit Moos ist auf dem Stumpf links 
noch nicht so weit vorangeschritten wie auf dem rechten. Sobald sich 
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ein Stubben mit einer geschlossenen Moosdecke iiberzogen hat, setzt 
eine verstarkte Tatigkeit der Bodenorganismen ein (Abb. 2). Durch die 
Fahigkeit der Moose, Feuchtigkeit iiber lingere Zeit zu halten, geht 
der Abbau des Holzes immer weiter voran, wobei dessen Zersetzung nicht 
nur von oben, sondern auch von unten her erfolgt, und verlauft im 
Zentrum des Stumpfes intensiver als an seinen Flanken. Dieses Stadium 
wird unter normalen Verhaltnissen nach einer Reihe von Jahren erreicht 


JO 


des Kernholzes und die Wurmgéange zu zeigen. Wurmginge schwarz. Schrevenborner 
Forst bei Kiel. 


(KUHNELT 1950). Hand in Hand hiermit geht eine allmahliche Zer- 
stérung der Wurzeln einher, deren tiefer im Boden befindliche Teile 
anfangs noch ziemlich gut erhalten bleiben und erst nach geraumer 
Zeit ebenfalls dem Abbau verfallen. 

Durch die Moosdecke geschiitzt, graben die Regenwiirmer als Gaste 
des Endodendrobios (TiscHLER 1949) ihre Géinge durch den Mulm der 
Stubben. Im fortgeschrittenen Stadium des Zerfalls durchziehen ihre 
Rohren auch das zersetzte Kernholz oder verlaufen unter dem Moos- 
polster der AuBenseite der Stiimpfe. In der Regel dringen die Wirmer 
als urspriinglicher Bestandteil des Endogaions (TISCHLER, s. oben) aus 
der oberen Bodenschicht nach dorthin ein und durchziehen ebenfalls 
die unteren Lagen des Fallaubs (sog. Fermentierungsschicht), dessen 
obere Schichten, solange sie noch nicht von Pilzen oder Bakterien 
besiedelt und weitgehend aufbereitet sind, von den Wiirmern nicht 
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gerade bevorzugt werden, weil sie je nach Jahreszeit und Laubart teils 
zu trocken oder doch noch zu lose aufeinander liegen, teils zuviel Gerb- 
siure (z. B. Eichenblaitter) enthalten. 

Unter den Wurm- 
gingen fallen besonders 
die tiberaus langen Réhren 
auf, die oft bisin unmittel- 
bare Nahe des Grundwas- 
serspiegels hinabreichen 
konnen. AuBerdem sind 

Schachte vorhanden, 
welche nur bis zu einer 
Tiefe von 80—100 cm in 
den Boden eindringen. 

Beide R6hrengruppen 
gehen also weit in den 
B-Horizont hinein, in 
welchem keine  organi- 
schen Stoffe enthalten 
sind, die den Tieren als 
Nahrung dienen k6énnen. 
In diesen Tiefen werden 
die Gange mit ihren 
Exkrementen — tapeziert 
(Abb.3, und 4), deren Aus- 
gangsstoffe dem A-Hori- 
zont entstammen. Ja, 
man kann vielfach an der 
Mea se ; _ Farbe frischer Losung 
Abb. 5. eae hue einer Profilwand one Weide- erkennen, welchem Hori- 
Tosouidlis “aii. Uoaraung yon abt 4aue CMG ee ae 
Rhizome von Agropyrum repens wachsen in verlassenen Material zuzuordnen ist. 
Wurmgingen abwarts. Unten eine selten zu beob- Je mehr wir uns dem 


achtende Gangverzweigung. Versuchsgut Dikopshof 7 e 
bei Bonn, A-Horizont nahern, desto 


zahlreicher werden die 
Rohren und verdichten sich in der A,-Schicht zu einem regellosen 


Filz von Gangen. Hier kénnen wir abermals eine Rohrengruppe aus- 
sondern, die den A-Horizont nicht verlaBt, und schlieBlich trifft man 
auf Gangsysteme, die im A)-Horizont verbleiben und lediglich in die 
Fallaublagen und die Baumstiimpfe zu verfolgen sind. In jener Schicht 
verlaufen die Rohren in der Regel als waagerechte Stollen oder diagonal 
nach allen Richtungen. Es ist der Bereich, in dem sich das Nahrungs- 
zentrum fiir alle Wurmarten befindet. Wie bereits oben erwahnt wurde, 
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setzen sich viele dieser Schachte in den Mulm der Baumstiimpfe fort; 
ihre Besiedlung kann aber auch durch Wanderung iiber der Erde erfolgen. 

Ks bleibt ferner nicht zu vergessen, dais unter die Giange der obersten 
Lage die der Jungtiere einzureihen sind, so da8 es unméglich ist, die 
Gangsysteme bestimmten Arten zuzuweisen, 
sofern keine Tiere erbeutet wurden. Die Jung- 
tiere aller Spezies verlassen den A-Horizont 
eigentlich selten vor der Geschlechtsreife. 
Auch die Ablage der Kokons beschrankt sich in 
der Regel auf jene Schicht. Dafiir sind wohl 
3 Griinde maBgebend: Erstens ist im A -Hori- 
zont pflanzlicher Abfall in reichlichem MaBe 
und in trockener Jahreszeit auch geniigend 
Wasser in der Rhizosphare vorhanden, zwei- 
tens haben die Jungtiere der tiefbohrenden 
Arten noch nicht die Kraft, sich in dem zu- 
meist festeren B-Horizont Giange zu bohren. 
Auch erwachsene Tiere meidenim allgemeinen 
festere Strecken innerhalb der Horizonte und 
versuchen, sie zu umgehen. SchlieBlich diirfte 
der zunehmende CO,-Gehalt der Bodenluft 
mit wachsender Tiefe gleichfalls ein maB- 
gebliches Hindernis bilden. 

Hinsichtlich des Durchmessers der ae one 
Schachte stoBen wir abermals auf Unter-  app.4. Langssehnitt durch 
schiede. So haben jene Ginge, die fast bis #5 Rohrenstiick einer Allo- 


lobophora caliginosa .Losungs- 


zum Grundwasserspiegel vordringen, die  tapete und im Ganglumen in 
és; Fladenform abgesetzte Losung. 
gréBten Durchmesser. Ihnen folgen unter it@diohbedsWaeseltlls durch. 


Abnahme ihres Lumens diejenigen, die bis  zieht die koprogene Wand- 
Di Roh verkleidung. Versuchsgut 

zu etwa 100 cm vorstoBen. Die Rodhren, Divopenet ber Bonn, 

welche die A,- und A,-Horizonte nicht ver- 

lassen, sind abermals enger, so dali die Gangdurchmesser der ver- 

schiedenen Tiefenklassen sich ungefahr wie 12:6:4:4 mm verhalten. 


Die noch kleineren Rohren der Jungtiere wurden hier nicht beriick- 


sichtigt. 
Werden nun die Schachte in Beziehung zu den jeweils erbeuteten 


Arten gebracht, so ergibt sich das Bild einer ,,Schichtung* des Arten- 
bestandes innérhalb des Wohnbereiches der Regenwiirmer. Das Arten- 
spektrum zeigt also beziiglich der Gangtiefe eine stockwerkartige Gliede- 
rung. Unter giinstigsten Bodenverhaltnissen bauen Gro8formen wie 
Lumbricus herculeus und Allolobophora terrestris longa die tiefsten 
Schichte. Sie haben als starkste Vertreter unserer Lumbricidenfauna 
Gange mit weitestem Lumen (12mm). Als Angehorige der 2. Gruppe 
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sind die Arten Allolobophora caliginosa und A. rosea zu nennen, die 
gleichfalls in den B-Horizont vordringen und von denen die letztere bei 
anhaltender Trockenheit oder Kalte ihr Ruhestadium bis zu etwa einem 
halben Meter hinabverlegt. Ein Stockwerk héher, im A-Horizont, 
leben Octolasium lactewm, O.cyaneum und, bei gréBerer Feuchtigkeit, auch 
A. chlorotica. Octolasium lacteum erreicht aber als stenotoper Tonboden- 
bewohner (KOLLMANNSPERGER 1934, 1937) in stark tonhaltigen Boden 
beachtliche GréBe und dringt dort in gréBere 
Tiefen (60—70 cm) vor. Die obere Etage, 
die die Fallaubschicht, die Baumstiimpfe 
und die oberste Bodenlage  einschlieBt, 
gehért zum Lebensbereich der Spezies 
Eisenia eiseni, Dendrobaena rubida rubida, D. 
rubida tenuis, Lumbricus rubellus, L. castaneus, 
zu denen sich gelegentlich Hiseniella tetrae- 
dra, D. octaedra und Eisenia foetida gesellen. 

Wir unterscheiden also im Waldboden 
unter giinstigen Bedingungen 4 Stockwerke 
iibereinander, die dadurch, da die Rodhren 
jeder Art sich bis zur Bodenoberflache er- 
strecken, ineinander verschachtelt sind. Die 
Tiere der unteren Etagen sind demnach auch 
in dem oberen Stockwerk vertreten, dringen 
athe Beat oe aber nicht oder nur selten (A. caliginosa) 
Abb. 5. Profil eines Weide- 10 die Baumstubben ein, wahrend die Ange- 
bodens. 4 L6Blehm, C LO8. hédrigen der jeweils oberen Stockwerke nie 


Versuchsgut Dikopshof bei E : 
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Wiesenboden. 

Gegentiber dem Waldboden ist der Wiesenboden durch Abwesen- 
heit von Baumwuchs und die durch diesen bedingte Fallaublage gekenn- 
zeichnet. Von den soeben besprochenen Stockwerken fallt das oberste, 
das eine fiir den Wald so charakteristische Lumbricidenfauna enthilt, 
zum Teil aus. Zwar kommt es auch im Wiesenboden zur Bildung organi- 
scher Masse tiber der Erde, sie erreicht jedoch bei weitem nicht die Aus- 
mae der Waldstreu. 

Das Profil eines Wiesenbodens, in diesem Falle eines AC-Bodens, 
ist. in der Abb. 5 wiedergegeben. Der Untergrund (Q) besteht aus Lo8, 
auf dem LéBlehm (A) lagert, dessen oberster Teil (A,) humusreicher 
als seine tiefere Lage (A,) ist. 

Auch hier sind Unterschiede in den Tiefenbereichen, in denen die 
Réhren enden, vorhanden, deren gré&te etwa 2m erreichen. Dariiber 
befinden sich Schachte, die nur bis zu 60—70 em hinabgehen. Es fallt 
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auf, da beide Gangsysteme im C-Horizont enden. Die naichsthdhere 
Gruppe von Wurmléchern verla&t den A-Horizont kaum und zeigt in 
dessen oberster Etage (A,) viele kreuz und quer verlaufende Stollen. Im 
Gegensatz zum Waldboden ist die A,-Lage stark mit Gingen durchsetzt. 
Der Grund hierfiir ist in der oft tief ins Erdreich hineinreichenden 
Bewurzelung vieler Grasarten zu suchen, die im Boden nach ihrem 
Absterben beachtliche Mengen von organischer Substanz hinterlassen 


Orig.-Foto. 


Dem Nahrungsreichtum entsprechend erreicht die Bevolkerungs- 
dichte auf Wiesenbéden die héchsten Werte (FRENZEL 1936, FRANZ 
1950). Auf der anderen Seite zeigt der Wiesenboden in der Zusammen- 
setzung der Arten eine gewisse Verarmung, die auf dem oben erwihnten 
teilweisen Ausfall des obersten Stockwerkes beruht. Gleich den Ver- 
haltnissen im Waldboden umfaft der Wohnbereich der groBen Arten 

auch die tieferen Zonen (Abb. 6.). Die Anzahl der Roéhren ist jedoch 
kein Anhaltspunkt fiir die absolute Besiedlungsdichte der Lumbriciden. 
Denn erfahrungsgemaf sind stets mehr Gange als Individuen vorhanden, 
da die Wiirmer ihre Rohren oft verlassen und neue anlegen. Was die 
Tiere dazu veranlaBt, ist vielfach unbekannt, denn es sind nicht immer 
die unzahligen Feinde, die sie aus ihren Behausungen vertreiben. 

Es muB noch erwahnt werden, daf im obersten Horizont vereinzelt 
Arten auftreten kénnen, wie Lumbricus rubellus, L. castaneus und 
Dendrobaena rubida, die wir bereits aus der obersten Schicht des Wald- 
bodens kennengelernt haben. Diese Wiirmer sind als ausgesprochene 
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Humuskonsumenten anzusehen, die den hier reichlich anfallenden 
organischen Abfall verarbeiten. Da milder Humus in reichlicher Menge 
in Waldern und Wiesen erzeugt werden kann, miissen wir sie in 
ihrer Bindung an verschiedéne Vegetationstypen als eurytop be- 
zeichnen, obwohl sie vom Gesichtspunkt der Bodenkunde als humo- 
phile, teilweise sogar stenotope Humusarten (L. rubellus) zu gelten haben. 
Lediglich der Anfall organischer Masse ist 
maBgebend fiir ihre Anwesenheit. Allerdings 
meiden alle Lumbriciden Rohhumusbil- 
dungen, die reichlich Rohfaser enthalten und 
fiir die Tiere aus schwer zersetzlichen Teilen 
bestehen. Der hohe Aziditatsgrad ist eben- 
falls ein begrenzender Faktor. 


20 
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AuBer den eben erwahnten Arten leben 
in der obersten Schicht Allolobophora chlo- 
rotica, Dendrobaena octaedra und A. rosea. 
Daran schlieBt sich die Gruppe der Bewohner 
tieferer Bereiche mit den Vertretern A. ca- 
liginosa, Octolasium lactewm (s. oben) und 
O. cyaneum an. Die Artengemeinschaft mit 
groBter Tiefenausdehnung setzt sich aus den 
Spezies L. herculeus und A. terrestris longa 
zusammen. 
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So sehen wir, da auch im Wiesenboden 
Abb. 7. Profil eines Acker- ine an der Ganglange und -tiefe erkennbare 


bodens. 4 Lé@lehm, C L68. ,,Schichtung** in den Wohnbereichen der 
Versuchsgut Dikopshof bei sek : 
RORE. Lumbriciden festzustellen ist. 
Ackerboden. 


Ein vollig anderes Bild tritt uns im Boden des Ackerbiotops ent- 
gegen, fiir den folgendes Profil eines AC-Bodens herangezogen werden 
soll (Abb. 7). Uber einem tiefgriindigen LéBboden liegt eine Krume 
humosen degenerierten L6Bes von durchschnittlich 40 cm Tiefe. Im 
C-Horizont befinden sich die lingsten Schachte. Die weiter oberhalb 
endenden Rohren erreichen etwa 75 cm Tiefe. Die Wurmbevélkerung 
beider Ganggruppen gehort den gleichen Arten wie die des Wald- und 
Wiesenbodens an. In der A-Schicht kann unter Umstiinden noch 
Octolasium lactewm za Hause sein, bzw. A. chlorotica. Gelegentlich 
kommen auch noch L. rubellus und L. castaneus vereinzelt als Giste vor. 
Im ganzen genommen ist eine Verarmung an Arten festzustellen. 

Die erforderlichen Anbaumafnahmen bedingen in der Fruchtfolge, 
daB geschalt und gepfliigt wird, wodurch eine mehrmalige Durchmischung 
oder Verainderung der Ackerkrume, also der obersten Schicht, im Jahre 
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erfolgt. Daher kann sich die dort heimische Fauna niemals stabilisieren, 
sondern erleidet im Jahr wiederholt empfindliche Storungen. Da die 
Bestellungszeiten fiir Sommer- wie Winterfriichte in das Friihjahr 
und den Herbst fallen, jener Zeit, in der die Bevélkerungsdichte durch 
die erhéhte Aktivitét und Vermehrung der Wiirmer zahlenmafig am 
héchsten ist, so wirken sich die ackerbaulichen MaBnahmen wahrend 
dieser Zeiten nicht so nachteilig aus. Wenn aber zwischen der Raumung 
der Feldfriichte und der folgenden Saat eine langere Pause eintritt, 
die nicht durch Zwischenfriichte genutzt wird, so bleibt der Boden 
eine Zeitlang kahl und ist damit den Witterungseinfliissen ausgesetzt, 
die zu dieser Zeit bekanntlich extrem sein kénnen (Hopp-LInDER 1947). 
Hitze oder Kalte konnen dann unmittelbar auf den Boden einwirken und 
eine Schwachung der Regenwurmpopulation bewirken. Das fiihrt unter 
Umstanden zu einer nahezu totalen Ausrottung des Regenwurmbestandes 
der oberen Schichten. Ist ein Feld von Rainen, Hecken oder Gehdlz 
umgeben, so kann von dorther eine Einwanderung neuer Individuen 
erfolgen. Da die Regenwiirmer durch ihre Gr6éBe an der Erhaltung und 
Erzeugung der Bodengare unter allen Kleintierarten des Bodens be- 
sonders tatkraftig teilnehmen, so ist schon aus diesem Grunde die Er- 
haltung von Ackerrainen, Knicks und Gebiisch dringend erforderlich. 
‘Die Bevélkerung der tiefgrabenden Arten besitzt dagegen unter Um- 
standen Ausweichmoglichkeiten in tiefere Bereiche, wo sie sich in Héh- 
lungen zusammenrollt und die ungiinstigen Zeiten tiberdauert. 

Fiir die GréBe der Réhren gilt die Feststellung der vorangegangenen 
Kapitel. Beziiglich der Arten kénnen fiir die verschiedenen Stockwerke 
folgende Arten genannt werden: In der obersten Schichtgruppe, die 
die Vertreter zweier Stockwerke (b, c) umfaBt, die noch im Wiesenboden 
voneinander getrennt werden konnten, haben wir A. caliginosa mit 
beiden Varietaéten, A. rosea und Octolasium lactewm, die untere Schicht 
enthalt Lumbricus herculeus und A. terrestris longa. 

-Zusammenfassend stellen wir auch hier wieder eine ganz eindeutige 
, Schichtung*‘ im Rohrenbau und den zu ihnen geh6renden Arten fest. 


Feldweg. 


Gewissermafen als Abart der Verhaltnisse im Ackerboden kann der 
Feldweg angesehen werden, sofern er nicht vollig vegetationslos ist 
und wenigstens eine schiittere Pflanzendecke besitzt. Die fehlende 
Bedeckung mit Vegetation, die beim Acker rhythmisch mit einer Be- 
deckung wechselt, ist hier stationaér und andert sich nur in gréBeren Zeit- 
abstanden. Ein vollig unbewachsener Boden verliert dagegen infolge 
Wasserverlustes die Kriimelstruktur und neigt zur Verkrustung und 
Bildung von Illuvialhorizonten. Die Ungunst dieser Faktoren ermdglicht 
eine Besiedlung nur wenigen Regenwurmarten und ist infolge dichter 
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Lagerung der Bodenteilchen lediglich groBen und kraftigen Arten mog- 


lich. In gewisser Beziehung ahnelt hierin der Feldweg dem Ackerboden. 

Wir kénnen, falls der Boden gentigend lehmig ist, mit Sicherheit 
Exemplare von Lumbricus herculeus antreffen. Auf leichteren Boden 
wird diese Art von Allolobophora terrestris longa abgelést. Es kommt 
aber auch vor, da Vertreter der naichst héheren Besiedlungszone (c) 
zu finden sind, wobei in der Regel A. caliginosa als Art mit sehr weitem 
Pu-Bereich (5,7—7,8) gefunden wird. Octolasium lactewm tritt bei stark 
tonhaltigen Béden an dessen Stelle. Die Erganzung der Regenwurm- 
synusie erfolgt nach Vernichtung der Primarbestande infolge anhaltender 
Trockenheit durch Zuwanderung aus angrenzenden Ackern, Wiesen 
oder Weiden. Im allgemeinen sind fast ausschlieBlich Vertreter der 
untersten Stockwerke vorhanden. 

Demgegeniiber treten bei volliger Pflanzenbedeckung Verhaltnisse 
auf, wie wir sie im Wiesenboden angetroffen haben. Alsdann gelten 
die dort geschilderten Einteilungen. 


Kompost. 

Eine Besiedlung des Kompostes mit Regenwiirmern findet erst in 
einer spaiteren Phase statt, wenn alle stiirmisch verlaufenden Umsetzungs- 
prozesse bereits abgeklungen sind. Es gibt nur eine Art, Hisenia foetida, 
die sich sogar dauernd in diesem Biotop aufzuhalten vermag (WILCKE 
1952), weil sie in ihren osmotischen Eigenschaften der Umgebung am 
meisten angepaBt ist. Samtliche anderen Spezies sind als Gaste des 
Lebensbereiches Kompost zu betrachten und gehédren mit Ausnahme 
von A. caliginosa der Fauna der Laubstreu an; zu ihnen gehért also auch 
E, foetida. Die Lumbricidensynusie des Kompostes ist demnach ur- 
spriinglich aus Arten der Waldsynusie entstanden. 


Limnischer Bereich. 

Nur wenige Arten der Lumbricidenfamilie finden den Weg ins feuchte 
Klement und kommen dort auch nur gelegentlich vor. In O,-reichem 
Wasser leben in Ufernihe nicht zu schnell flieBender Gewasser unter 
eingeschwemmtem Laub und_ Detritus die beiden Arten Eiseniella 
tetraedra und Allolobophora oculata. Erstere dringt unter Umstiainden 
sogar bis ins Litoral der Meereskiiste vor (KNOLLNER 1935), doch diirfte 
ihre Anwesenheit an diesem Biotop mehr dem Zufall zuzuschreiben 
sein. Andere Rassen der gleichen Spezies dringen sogar bis ins Benthal 
ein (CERNOSVITOV 1931), wa&hrend die restlichen Subspezies rein terre- 
strisch leben. Eine ,,Schichtung“ lat sich bei den beiden obengenannten 
Arten nicht nachweisen. Durch ihre Lebensweise haben sie Ahnlichkeit 
mit den im Kompost wohnenden Regenwiirmern und lassen sich eben- 
falls ohne Zweifel auf die Synusie der Waldstreu zuriickfiihren. Au8er- 
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dem trifft man beide Spezies bei zureichender Feuchtigkeit in der 
Laubstreu des Waldes an (s. oben). 


Die wechselseitigen Beziehungen zwischen den Bigiapen und ihrer 
Lumbricidenfauna. 


In einer Ubersicht habe ich versucht, die wechselseitigen Beziehungen 
der Lumbricidenfauna innerhalb ihrer Hauptbiotope und zu den Nach- 
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Abb. 8. Schema der Beziehungen der verschiedenen Biotope untereinander. 


barbiotopen in groBen Ziigen darzustellen (Abb. 8). Die Zusammen- 
stellung ergibt einen Vergleich verschiedener Lebensbereiche unter der 
Voraussetzung, daB jeweils optimale Verhiltnisse miteinander ver- 
glichen werden. Wir erkennen, da die Biotope Wasser und Kompost 
eine relative Artenkonstanz aufweisen und, wie schon erwahnt, enge 
Beziehungen zur Fauna der Waldstreu bestehen, die auch die Baum- 
stiimpfe und die obersten Bodenschichten bewohnt (Gruppe a). Die 
Regenwiirmer des limnischen Bereiches leben in den obersten Boden- 
lagen, dem Detritus, und zeigen wie die Synusie des Komposthaufens 
infolge Nahrungsreichtums keine Trennung in einzelne Stockwerke. 
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Samtliche anderen terrestrisch lebenden Arten fiigen sich innerhalb 
des Bodens in eine stockwerkartige ,,Schichtung*‘ ein, welche allerdings 
nur in tiefgriindigen Béden ohne Bildung von Rohhumus deutlich zutage 
tritt. Mit héherem Grundwasserstand oder zunehmender Bodenver- 
dichtung durch die Bildung von Iluvialhorizonten und Vergleyungen 
einerseits oder flachgriindigen Béden andererseits verschwindet die 
, Schichtung‘ zugunsten eines Nebeneinanders der Arten, die Stock- 
werke werden gewissermaBen von unten beginnend ineinandergeschoben. 

Auf der anderen Seite zeigt die dargestellte Besiedlungsreihe, ange- 
fangen vom Wald iiber Wiese, Acker bis zum Feldweg, die keineswegs 
eine genetische Reihe zu sein braucht, daB der Waldboden iiber die 
meisten Stockwerke (4) verfiigt. Der Wiese fehlt der oberste Horizont a 
zum tiberwiegenden Teil, aber einzelne Arten, die in ihm als ausgespro- 
chene Humusbewohner auftreten, vermégen noch in der Wiese dank 
ihres Reichtums an humosen Stoffen zu leben. Es ware falsch, wenn 
man jene Arten in jedem Falle als Relikte einer ehemaligen Wald- 
bedeckung deuten wollte oder sie als Uberlaiufer aus angrenzenden 
Waldbiotopen anspriche, obwohl es in manchen Fallen zutreffen mag. 
So konnte ich auf der Insel Sylt in der Umgebung von Rantum auf dem 
Geliande einer ehemaligen, noch auf der Karte verzeichneten Vogelkoje 
unter einem allein noch vorhandenen Erlengebiisch Lumbricus rubellus 
erbeuten, der hier als Relikt ehemaliger reichlicher Baum- und Strauch- 
vegetation zu gelten hatte. Der Boden der weiteren Umgebung war 
ausgesprochener Rohhumusboden und brachte keine weiteren Exem- 
plare mehr zum Vorschein. Die Regenwurmfauna der Ackerbéden 
zeigt als Lebensgemeinschaft eine Durchmischung der Stockwerke 6 
und ¢ infolge der KulturmaSinahmen, wihrend die gleichen Stockwerke 
im Wiesenboden noch getrennt nachzuweisen sind. An das Ende der 
Reihe miissen wir mit gewissen Einschriinkungen, die oben behandelt 
wurden, den Feldweg stellen mit nur noch einem Stockwerk d, welches 
als durchgehend gezeichnet wurde. Zu ihm kénnen sich noch zuweilen 
Vertreter des Stockwerkes c gesellen. Die Ubersicht veranschaulicht 
eine fortschreitende Verarmung an Stockwerken und Arten. Ob diese 
Anordnung auch auBerhalb unseres Klimabereiches Geltung besitzt, 
bleibt abzuwarten. 

Zusammenfassung. 

Auf Grund zahlreicher Untersuchungen wird an Hand von Profilen 
dargelegt, daB die Lumbricidensynusien der verschiedenen Biotope 
Wald, Wiese, Acker und Feldweg in tiefgriindigen Boden ohne Roh- 
humusbildungen einen stockwerkartigen Aufbau besitzen, der in flach- 
griindigen oder vergleyten Boden wegen der Ungunst der physikalischen 
Faktoren nicht ausgebildet wird. Die Lebensbereiche Kompost und 
Litoral des SiiBwassers werden zur Erganzung und Abrundung der 
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Betrachtung mit herangezogen und in einer Ubersicht einander gegen- 
ubergestellt. Die Beziehungen der verschiedenen Biotope zueinander 
ergeben Formenreihen, die keineswegs genetisch in Beziehung zu stehen 
brauchen. . 
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I. Fragestellung. 

Die kauenden Mundwerkzeuge der Geradfliigler gelten mit Recht 
als der Prototyp der Insektenmundwerkzeuge. Nach vergleichend 
anatomischen Untersuchungen von Yuasa (1920) zeigen unter ihnen die 
Blattidae das urspriinglichste Verhalten. Ihnen schlieBen sich die 
Mantidae eng an. Unter den Orthopteroidae sollen nach ihm die Gryl- 
lidae hinsichtlich der Mundwerkzeuge den Blattidae am nachsten stehen. 

Ks ist nun bemerkenswert, da trotz der Urspriinglichkeit der Grillen- 
mundgliedmafen in der Unterfamilie der Gryllinae der Hypopharynx 
eine so weitgehende Differenzierung erfaihrt, daB er schlieBlich in einigen 
Gattungen zu einem dem Fliegenriissel ungemein ahnlichen Tupfriissel 
wird. Da der Fliegenriissel nicht wie der Grillenriissel aus dem Hypo- 
pharynx, sondern aus dem Labium gebildet wird, handelt es sich hierbei 
um eine hochgradige Konvergenz. 

Diese Besonderheiten des Grillenhypopharynx sind auch Yuasa nicht 
vollig entgangen, doch hat er die Riisselnatur des Organs nicht erkannt. 
Da auch die Abbildungen des Grillenhypopharynx von SNope@rass (1935, 
Fig. 60 A und 84(C) nichts von diesen Differenzierungen zeigen, soll 
der anatomische und histologische Bau des Riissels sowie seine Funktion 
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im folgenden beschrieben werden. Die hier nicht behandelten Fragen 
der Entwicklung und Hautung sollen einer weiteren Verdffentlichung 
vorbehalten bleiben. 


II. Material und Technik. 

Unter dem zur Verfiigung stehenden Material zeigt die héchste Aus- 
bildung des Riissels die Hausgrille Gryllus domesticus L. Da diese Art 
zudem das ganze Jahr iiber in allen Stadien der Entwicklung gefunden 
wird, wurden die nachfolgenden Untersuchungen vor allem an ihr 
durchgefithrt. Zum Vergleich dienten unter den einheimischen Gryllinae 
die Feldgrille Liogryllus campestris L. und die Waldgrille Nemobius 
sylvestris FaBR. Von auslandischen Vertretern der Unterfamilie konnten 
dank dem Entgegenkommen des Naturmuseums Senckenberg folgende 
Arten untersucht werden: Panchlore heydeni Savuss., Brachytrypus 
membranaceus Fasr. und Hurepa punctata BRUNNER. Aus anderen 
Unterfamilien wurde die Maulwurfsgrille Gryllotalpa vulgaris L. (Gryllo- 
talpinae) und das Weinhahnchen Oecanthus pellucens Scop. (Oecan- 
thinae) zum Vergleich herangezogen. 

Beim Abtéten der Grillen ohne Vorbehandlung bleibt der Riissel 
eingestilpt oder stiilpt sich nur wenig und ungleichmaBig aus (Abb. 139 
und 157 bei Yuasa 1920). Um die Ausstiilpung zu erreichen, mu8 
unter Nachahmung des Blutdruckes die Fixierungsflissigkeit unter 
leichtem Druck in den Kopf eingespritzt werden. Der Riissel springt 
dann augenblicklich zwischen Labrum und Labium hervor und wird in 
dieser Stellung fixiert. Anderes Material wurde mit nichtausgestiilptem 
Riissel fixiert. Beim Museumsmaterial wurde der Riissel nach Mazeration 
mit Kalilauge durch Einsptilen von Flissigkeit in den Hypopharynx 
ausgestiilpt, doch war eine vollige Streckung nicht zu erreichen. 

Als Fixierungsmittel diente vor allem das Gemisch nach CaRNoy 
mit 3—4stiindiger Einwirkungszeit. Chitinerweichungsmittel wurden 
grundsatzlich vermieden und sind bei Gryllus domesticus auch entbehr- 
lich. Kalilauge fiir die Mazeration von Totalpraparaten wurde nur 
kurzfristig und wenig erwirmt angewandt, da die Lauge sonst feinere 
Strukturen des Pseudotrachealsystems zerstért. Nur fiir den Chitosan. 
nachweis nach VAN WisSsELINGH und fir die Darstellung der Fasern in 
stark sklerotisiertem Chitin wurde dieses wochenlang mit starker Kali- 
lauge behandelt. 


Es sei an dieser Stelle davor gewarnt, nur frischgehautetes Material zu ver- 
wenden, um eine leichtere Schneidbarkeit zu erzielen. Man erhalt so vom Schichten- 
bau der Cuticula ein unvollstandiges Bild, da die Endocuticula in diesem Stadium 
noch unvollstandig ist. Zum Studium der Epicuticula ist solches Material jedoch 
geeignet und erméglicht Schnittserien von 5 mu Dicke. 


Nach Einbettung in Zelloidinparaffin tiber Methylbenzoatzelloidin 
sind Schnittserien von 7,5—10u auch noch von alten Tieren mit 
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erhartetem Chitin méglich. Zur Farbung ist am geeignetsten Kisenhaima- 
toxylin nach HerpENHAIN mit Kongorot als Gegenfaérbung. Die dichroi- 
tische Kongorotfarbung des Chitins ergibt unter Verwendung eines dreh- 
baren Polarisators zwischen Lichtquelle und Kondensor einen tiefroten 
Farbton der in der Schwingungsebene des polarisierten Lichtes ver- 
laufenden Fasern, wihrend die senkrecht zu ihr verlaufenden Fasern 
farblos erscheinen (W. J. Scumipr 1929). Unter standigem Drehen des 
Polarisators laBt sich so der Lamellen- und Faserverlauf der Cuticula 
leicht ermitteln. 

Fiir anatomische Zwecke bewahrte sich die Einbettung in Zelloidin, 
die Anfertigung von dicken Rasiermesserschnitten und deren Farbung 
mit Alaunkarmin. Ferner wurden alle Teile des Hypopharynx bei 
ausgestiilptem wie bei eingestiilptem Riissel mit und ohne vorher- 
gehende Mazeration in Glyzerin untersucht. Da sich die zartwandige 
Riisselscheibe hierbei stets faltet und so die Untersuchung des Pseudo- 
tracheenverlaufes erschwert, wurde der Riissel zuerst mit Glyzerin- 
gelatine durchtrinkt und nach deren Erkalten in Glyzerin gepreBt. 
Hierbei wird der Riissel durch den eingeschlossenen Gelatinekérper 
prall erhalten. 


Die Makroaufnahmen Abb. 1 und 2 wurden mit der Leica und dem Wechsel- 
schlitten gemacht, die Mikroaufnahmen mit dem Robot mit Mikroaufsatz, Griin- 
filter VG 8 von Schott und Schleussnerfilm KB 17. 


III. Anatomie des Grillenriissels. 


Der zum Riissel ausgestiilpte Hypopharynx von Gryllus domesticus 
hat die Form eines Pilzes mit seitenstindigem Stiel (Abb. 1—3). 
Dieser Stiel wird von dem nicht formveranderlichen Teil des Hypo- 
pharynx gebildet, wahrend dem Pilzhut der ausstiilpbare Teil entspricht. 
Er soll im folgenden als Riisselscheibe bezeichnet werden. Diese ist 
eine quergestellte wulstartige Blase, die beiderseits in dorsad und mediad 
gebogene Horner ausliuft (Abb. 2 und 3). Die Unterseite der Riissel- 
scheibe wird durch eine zarte Membran gebildet, die in der Mitte am 
breitesten ist und an den beiden Enden der Horner spitz auslauft. Die 
nach ihrer Lage der Oberhaut des Pilzes vergleichbare Oberseite der 
Riisselscheibe geht infolge der exzentrischen Lage des Stieles unmittel- 
bar in dessen dorsale Wandung tiber (Abb. 3). 

Die Oberseite der Riisselscheibe ist jederseits mit einem fein ver- 
zweigten System rinnenformiger Pseudotracheen bedeckt, die sich auf 
jeder Seite zu einem ebenfalls rinnenférmigen Ausfiithrungsgang ver- 
einigen (Abb. 3 und 4). Diese stark eingetieften Gange erstrecken sich 
kaudad weit auf die Dorsalwand des Stieles, wo sie auf 2 assymmetrisch 
gelegenen glatten Feldern von ovalem Umrif8 ausmiinden. Die beiden 
Systeme kommunizieren nicht miteinander, ein mittlerer Liingsstreifen 
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der Riisselscheibe bleibt daher frei von Pseudotracheen. Ein mittlerer 
Hauptstamm, von dem die Pseudotracheen ausgehen (Yuasa 1920, 
8. 279), existiert also nicht, die letzten Verzweigungen der Pseudo- 
tracheen enden vielmehr an der Grenze der Riisselscheibenoberseite 
zur membranoésen Unterseite. 3 

Die Pseudotracheen verzweigen sich dichotom, doch liegen die 
Verzweigungsstellen gleicher Ordnung nicht auf gleicher Héhe (Abb. 4). 
Die Zwischenraume der starkeren Pseudotracheenabschnitte sind gréBer 
als die der schwacheren. Die stirksten Abschnitte sind die der Basis 
und der Riisselmitte, die schwachsten die des Randes und der Horner. 
Etwa 200 Endzweige enden jederseits in etwa gleichem Abstand an 
der Grenze zwischen Ober- und Unterseite der Riisselscheibe. So 
gleichmaBig das Verzweigungssystem auf den ersten Anblick wirkt 
(Abb. 4), so sind doch Anomalien in ihm recht haufig. Es wurden 
folgende Storungen im Verlauf der Pseudotracheen beobachtet: 


1. Blinde Endigungen schon vor dem Riisselrand (z. B. in Abb. 4), 

2. Wiedervereinigung zweier Abschnitte (z. B. in Abb. 4), 

3. proximad wie distad blind endigende Abschnitte. 

In eingestiilptem Zustand liegt die Riisselscheibe als tief dreifaltige 
Tasche im Hypopharynx und miindet auf dessen Ventralwand aus 
(Abb. 5 und 6). Die AuBenlamelle der beiden lateralen Falten wird von 
der diinnen Membran der Riisselscheibenunterseite gebildet, ihre Innen- 
lamellen sowie die mittlere Falte sind die Oberseite der Risselscheibe. 
Diese ist in sich facherformig gefaltet, so daB die Pseudotracheen dicht 
nebeneinander zu liegen kommen (Abb. 5 und 6). Der Rand der Tasche 
besteht aus 2 seitlichen Falten, die distad V-formig divergieren (Abb. 5 
und 6, #’). Die basalen Pseudotracheenabschnitte und die Ausfiihrungs- 
ginge liegen auBerhalb der Tasche, letztere ziehen rechts und links an 
der Hypopharynxspitze vorbei zur Oberseite. Die Unterseite des Hypo- 
pharynx mit der Miindung der Riisseltasche wird im Leben vom Prae- 
mentum und den Glossae bedeckt, die Oberseite mit der Ausmiindung 
der Ausfiithrungsginge von den Mandibeln und dem Labrum. 

Der Stiel des Riissels wird von dem nicht formveranderlichen Teil 
des Hypopharynx gebildet. Er hat die Form einer vierkantigen Pyra- 
mide, deren Flachen von der dorsalen, den lateralen und der ventralen 
Wand des Hypopharynx dargestellt werden. Die letztere ist am klein- 
sten und enthalt bei eingestiilptem Riissel die Riisseltasche. Der vor der 
Riisseltasche liegende kurze Endabschnitt dieser Fliche kommt bei 
ausgestiilptem Riissel auf dessen Oberseite zu liegen, ebenso die Hypo- 
pharynxspitze. 

Die Seitenflaichen des Hypopharynx werden von mehreren Skleriten 
gestiitzt, die von den Autoren nicht einheitlich bezeichnet werden. 
Am weitesten kraniad und ventrad liegen die Saliviae, die sich in der 
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ventralen Mittellinie vor und itber der Speicheldriisenmiindung ver- 
einigen. An sie schlieBen sich dorsad und kaudad die Superlinguae 
(Lingulae nach Yuasa) an (Abb. 5, SL), deren Fortsatze sich auf der 


Abb. 1. Kopf von Gryllus domesticus.von der Seite mit ausgestiilptem Riissel. PCI Post- 
clypeus, 4Cl Anteclypeus, Lbr Labrum, Md Mandibel. GMd Gelenkhaut der Mandibel, 
Mx Maxille, Pmx Palpus maxillaris, Lb Labium, Plb Palpus labialis, Pgl Paraglossa, 
RSO Oberseite der Riisselscheibe, RSU deren Unterseite. Vergr. 10mal. 


Dorsalseite bertihren. Kaudad setzen sich die Superlinguae in die von 
Yuasa als Paralinguae, von WEBER (1933) als Suspensoria bezeichneten 


Sklerite fort (Abb. 5, PL). Snope@rass (1935) hingegen faBt Super- 
und Paralinguae unter der Bezeichnung Suspensorium zusammen. Fiir die 
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Abb. 2. Kopf von Gryllus domesticus von unten mit ausgestiilptem Riissel. Ga Galea, 
Gl Glossa, SRS Seitenhorn der Riisselscheibe. tibrige Bezeichnungen wie in Abb. 1. 
Vergr. 10mal. 


Ausbildung des Tupfriissels sind diese Sklerite ohne Bedeutung und finden 
sich in gleicher oder ahnlicher Ausbildung auch bei Formen ohne Riissel. 
Z. f. Morphologie, Bd. 41. 27 
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Hine eigenartige, zweifellos mit der Riisselbildung zusammenhangende 
Differenzierung zeigt die dorsale Wand des Hypopharynx. Sie ist durch 
2 Querfurchen (Abb. 3 und 5, Q, und Q,) in 3 Abschnitte aufgeteilt, die 
durch machtige Entwicklung der Cuticula zu Polstern verdickt sind 
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Abb. 3. Riissel von Gryllus, Dorsalansicht. RS Riisselscheibe mit SH Seitenhérnern, 

PsT Pseudotracheen mit 4 Ausfitihrungsgang und M edssen Miindung, W,, W., Ws, die 

3 Wiilste der dorsalen Hypopharynxwand, getrennt durch die beiden Querfurchen Q, 
und @,. SLA Superlingua-Apodem, PL Paralingua, Ph Pharyngea. 


(Abb. 3 und 5). Der vorderste Wulst (W,) wird jederseits der Lange 
nach von den Ausfiihrungsgingen (A) des Pseudotracheensystems 
durchzogen, die in seinem hinteren Teil auf je einem elliptischen Feld 
miunden (/). Unter ihnen ist das an sich verdickte Chitin noch durch 
verstarkte Langsleisten versteift. Der mittlere Wulst (W,) trigt jeder- 
seits eines nichtskulpturierten mittleren Feldes eine Platte, die mit 
mediad und kaudad gerichteten unechten Haaren bedeckt ist. Ahnliche, 
jedoch kleinere und stark asymmetrisch gelagerte Platten liegen auf 
dem hinteren Wulst (W;). Die hintere Querfurche ist durch 2 asymme- 
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trische Apodeme der Superlinguae (Abb. 3, SLA) gekennzeichnet (ental- 
arms of the lingula, Yuasa), die stark sklerotisiert sind, aber keinem 
Muskel Ursprung oder Ansatz geben. Ihre Funktion ist ungeklart, 
hangt aber nicht mit der Riisselbildung zusammen, da sie ebenso bei 
unberiisselten Grillen und nach Yuasa auch bei Blatta vorhanden sind. 
Auch die Verbreitung der mit unechten Haaren bedeckten Platten 
geht weit tiber die mit Riissel versehenen Grillen hinaus. 
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Von Muskeln sind der Retraktor des Hypopharynx und der Dilator 
des Salivarium (SNope@RAss 1935, rhphy und 1 s, Fig. 60 A, 84 und 155) 
in gleicher Weise ausgebildet wie bei Formen ohne Riissel. 

Auf eine Differenzierung des Mundhohlendaches mu hier eingegangen 
werden, da sie an dem untersuchten Material nur bei den Formen mit Riis- 
sel festgestellt werden konnte. Ihre Funktion diirfte daher wohl mit der 
des Riissels zusammenhangen. Es sind dies 2 S-formige Verstirkungs- 
leisten der Cuticula des Epipharynx, die dessen mittlere Partie umspannen 
(Abb. 7, VZ). An ihren kaudad divergierenden Enden_ besitzen sie 
konvergierende Seitenzweige. Diese Leisten sind von Yuasa (1920, 
Fig. 157) richtig dargestellt, werden von ihm jedoch nicht beschrieben. 
| Gryllus domesticus und, wie noch zu zeigen ist, die anderen unter- 

- suchten, mit Riissel versehenen Gryllinen, unterscheiden sich von den 


~ untersuchten Formen ohne Riissel also in 3 Punkten: 
| 27* 
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Abb. 5. Hypopharynx von Gryllus mit eingestiilptem Riissel, langs. /’ Randfalte der Riissel- 
tasche, PM Praementum, GI Glossa, PGI Paraglossa, Sp Speichelgang, SZ Superlingua, 
tibrige Bezeichnungen wie in Abb. 3. 
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Abb. 6. Hingestiilpter Riissel von Gryllus, quer. PsT Pseudotracheen, Ep (weil) 
Epidermis, Cut (punktiert) Cuticula, 7” Randfalte der Rtisseltasche. 
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1. im Vorhandensein einer im kranioventralen Hypopharynx ein- 
gelassenen, ausstiilpbaren Tasche, die ein verzweigtes Pseudotracheen- 
system tragt; 

2. in der polsterartigen Verdickung der Cuticula der dorsalen Hypo- 
pharynxwand, auf der die Ausfithrungsgiinge des Pseudotracheensystems 
verlaufen; 

3. in der Ausbildung einer paarigen S-formigen Versteifungsleiste 
der Cuticula des Epipharynx. 
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Abb. 7. Labrum yon Gryllus von innen (Epipharynx). VL Verstirkungsleiste, H echte 
Haare, SF Sinnesfeld, Zo Torma. 


IV. Histologie des Grillenriissels. 

Da Muskeln an der Funktion des Riissels nicht beteiligt sind und die 
ausgestilpte Riisselscheibe auBer einem groBen, mit Blut erfillten 
Raum lediglich wenige, strangformig an der Riisselwand angeordnete 
Fettzellen enthalt, bestehen die wesentlichen Teile des Riissels aus der 
Chitincuticula und der darunterliegenden Epidermis. Nun weist die 
Cuticula des Epipharynx und des Hypopharynx im Zusammenhange 
mit der Riisselbildung zum Teil-einen so spezialisierten Bau auf, da 
die Deutung der einzelnen Elemente nur nach dem Studium der Uber- 
gangszonen zu den benachbarten, normal gebauten Bezirken méglich 
ist. So wurde erst der Aufbau der Dorsalwand des Hypopharynx an dem 
Bau der angrenzenden lateralen Sklerite geklart, sodann der Bau des 
Pseudotrachealsystems am Bau der Dorsalwand. Es hangt die Richtig- 
keit der Deutung aller Teile letzten Endes von der richtigen Deutung 
des Baues der lateralen Sklerite ab. Diese sowie die Membranen der 
lateralen Hypopharynxwande wurden daher eingehend mit den Skleriten 
und Membranen des Labrum, des Clypeus und des abdominalen Tergum 
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verglichen. Es soll im folgenden zuerst auf den Bau des Chitins normaler 
Sklerite und Membranen von Gryllus eingegangen werden. 


A. Allgemeiner Bau der Cuticula. 

Der Bau der Cuticula von Gryllotalpa, Gryllus und Liogryllus warde 
von Hass (1917) untersucht. Er unterscheidet 4 Schichten: den Grenz- 
saum, die Pigmentschicht, die 4uBere und die innere Lage der Haupt- 
schicht. Diese 4 Schichten sind nach der Beschreibung und den Ab- 
bildungen von Haas in den mit Eisenhimatoxylin-Kongorot gefarbten 
Schnitten leicht zu erkennen. 

Der Grenzsawm ist eine gelbliche, stark lichtbrechende Schicht. Ihre 
Dicke betragt meist weniger als 1. Oft ist sie nur schwer oder tiber- 
haupt nicht sichtbar, erreicht aber auf dem Labrum von Gryllus dome- 
sticus stellenweise eine Dicke von etwas iiber 2. Hier laBt die Schicht 
deutliche vertikale Strukturen erkennen, jedoch sind es keine Prismen, 
wie sie Hass angibt, sondern einfache oder an der Basis der Schicht 
einmal gabelférmig verzweigte direkte Fortsetzungen der Porenkandle 
der darunterliegenden Schicht. Diese erreichen nicht die Oberflache, 
sondern enden in etwa 3/, der Hohe des Grenzsaumes je mit einer knot- 
chenartigen Verdickung, zum mindesten ist eine Fortsetzung bis zur 
Oberflache mit dem Lichtmikroskop nicht nachweisbar. Wie Hass 
nachwies, besteht der Grenzsaum nicht aus Chitin und ist in Alkali- 
lauge loslich. Er dirfte der Cuticulinschicht der Epicuticula entsprechen. 

Wiahrend diese Schicht sich beim Differenzieren der Eisenhaimato- 
xylinfarbung schnell entfarbt und in den Praparaten hell erscheint, ist 
sie haufig von einer zarten, mit Eisenhamatoxylin stark farbbaren 
Schicht tiberzogen. Diese ist auf den Spitzen der Oberflaichenskulpturen 
verdickt und 1aBt sie vor allem in Flachschnitten deutlich hervortreten. 
Die im Querschnitt elliptischen unechten Haare der Oberseite des 
Hypopharynx sind von dieser Schicht tiberzogen und erscheinen daher 
im Querschnitt von einer schwarzen Ellipse umgeben. Wo die farblose 
Schicht der Epicuticula auf den Skleriten zu erkennen ist, erscheint 
sie oft zwischen dieser peripheren Schicht und der ebenfalls schwarz 
gefarbten Exocuticula als helle Linie auf schwarzem Grund. Wo die 
helle Schicht auf Skleriten nicht nachweisbar ist, ist die dunkle Schicht 
von der ebenfalls dunklen Exocuticula optisch nicht zu trennen. 

Die Pigmentschicht ist wie die darunterliegende Hauptschicht aus 
Chitinlamellen aufgebaut, die in ihr éuBerst dicht liegen und durch die 
Sklerotisierung schwer zu unterscheiden sind. Die Schicht kann tief- 
schwarz pigmentiert sein (z. B. bei Liogryllus campestris auf dem Labrum). 
Bei fehlendem Pigment erscheint sie durch die eingelagerten skleroti- 
sierenden Substanzen bernsteingelb. Die Porenkaniile sind bei Gryllus 
domesticus an manchen Stellen (z. B. der Oberseite des Labrum) nach 
Hisenhimatoxylinfirbung gut zu erkennen. Die Grenze zur Epicuticula 
ist dort, wo deren helle Schicht ausgebildet ist, scharf, dagegen ist der 
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Ubergang zur darunterliegenden auBeren Lage der Hauptschicht 
unscharf, worauf auch KtHnevr (1928) hinweist. Es riihrt dies daher, 
dafs die Sklerotisierung und Pigmentierung, die als Hauptmerkmale 
der Pigmentschicht gelten, an eng benachbarten Stellen basalwarts 
verschieden weit vorstoBen. Verfolgt man in Schnitten einzelne La- 
mellen der auBeren Hauptschicht iiber langere Strecken, so sieht man sie 
haufig in sklerotisierte Bezirke eintauchen und mu8 sie dann zur Pig- 
mentschicht rechnen. Wenige Mikren daneben tauchen sie aus diesem 
Bezirk wieder heraus und gehéren nun wieder zur auBeren Hauptschicht. 
_Es ist daher nicht angingig, Pigmentschicht und auBere Hauptschicht 
als grundsatzlich verschiedene Schichten der Cuticula anzusprechen, 
‘sie sind vielmehr verschiedene ,,Facies‘‘ einer und derselben Schicht, 
der Exocuticula. Die Bezeichnung Endocuticula verbleibt damit fiir 
die eindeutig abgrenzbare innere Lage der Hauptschicht. Die verschie- 
denen Ausbildungen der Exocuticula seien im folgenden als Exocuticula 
sclerotica, lamellosa und fibrosa bezeichnet. Zwischen ihnen bestehen 
allmahliche Uberginge, doch sind sie in typischer Ausbildung bei 
Gryllus gut gekennzeichnet. 

Die Exocuticula sclerotica erscheint im ungefarbten Praparat bern- 

_ steingelb oder durch eingelagerte Pigmente dunkel. Die Chitinfasern 

sind durch Sklerotin maskiert und lassen sich mit Kongorot wenig, oder 
(wie in den Haaren und ihrem Basalring) nicht farben, doch gelingt die 
Farbung leicht nach Entfernung der sklerotisierenden Substanzen durch 
mehrwochige Einwirkung starker Kalilauge. 

Die Exocuticula lamellosa besteht aus zahlreichen Lagen horizontaler, 
meist jedoch gewellter Chitinlamellen, die durch k6rnige oder hyaline 
Substanzen getrennt sind. Ihre Abstiinde und Dicke nehmen basalwarts 
zu. Obwohl die Lamellen der Schicht das Geprage geben, fehlen verti- 
kale Elemente nicht. Es sind dies die Porenkanile, die in Spiralen das 
Chitin senkrecht durchsetzen (RicHaRpS und ANDERSON 1942) und 
vertikale Faserbiindel, die sich in die unechten Haare der Oberfliche 
fortsetzen (Abb. 8). Diese Facies der Schicht hat oft Ahnlichkeit mit 
der darunterliegenden inneren Lage der Hauptschicht (Endocuticula), 
doch ist die Grenze meist deutlich zu erkennen. 

Die Exocuticula fibrosa ist vorwiegend durch vertikale Fasern ge- 
bildet. Sie ist die machtigste Schicht der Polster der dorsalen Hypo- 
pharynxwand (Abb. 5 und 8, Ezf). 

Die Endocuticula ist, wie oben erwihnt, oft ebenso gebaut wie die 
Exocuticula lamellosa, doch kann die Schichtung auch sehr undeutlich 
sein oder fehlen. 

Der Wechsel zwischen Skleriten und Membranen erfolgt mithin 
nicht durch Schwinden und Wiederauftreten der Exocuticula, sondern 
beruht im wesentlichen auf einem Facieswechsel innerhalb der in ihrer 
Dicke etwa gleichbleibenden Exocuticula. In den Skleriten ist sie 
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peripher als Exocuticula sclerotica, basal als E. lamellosa ausgebildet. 
Die periphere Sklerotisierung lést sich in den Membranen hinter den 
abdominalen Tergiten in kegelformige Reste auf, die caudad vollig ver- 
schwinden. Die Sklerotisierung des folgenden Tergits erfolgt unver- 
mittelt an der Grenze zwischen diesem und der davorliegenden Membran 
ohne Kegelbildung, wie dies auch Kitunevr (1928) an Kafern beob- 
achtete, wo die sklerotisierte Hauptschicht allerdings gegen den Tergit 


Abb. 8. Blockdiagramm der dorsalen Hypopharynxwand von Gryllus mit Ausfiihrungsgang 
des Pseudotrachealsystems. HpC Jpicuticula, Scl Sklerit, Hal Exocuticula lamellosa, 
Exf Exocuticula fibrosa. Vergr. etwa 600mal. 


allmahlich anwachst. In Apodemen ist die Exocuticula vollig skleroti- 
siert, die Endocuticula als diinner, nichtsklerotisierter Uberzug ist von 
ihr deutlich abgegrenzt. 

Die Epidermis ist auch noch bei ausgefiirbten Imagines gut aus- 
gebildet. Bemerkenswert ist das Vorhandensein von Tonofibrillen in 


den Epidermiszellen des Hypopharynx vor allem dort, wo die Exo- 
cuticula fibrosa gut entwickelt ist. 


B. Histologie des Hypopharyne. 

Die dorsale Hypopharynxwand von Gryllus ist vor allem durch 
die starke Verdickung ihrer Cuticula in Form dreier hintereinander- 
liegender Polster gekennzeichnet (Abb. 3 und 5). Sie wird durch die 
Ausbildung einer michtigen Schicht vertikaler Chitinfasern verursacht. 
Da diese Schicht unter einer typischen Exocuticula lamellosa liegt, 
k6énnte man sie fiir die Endocuticula halten; verfolgt man sie auf Quer- 
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schnitten bis zu den Seitenwinden des Hypopharynx, so erkennt man, 
daB beide Schichten in die Exocuticula sclerotica der Sklerite iiber- 
gehen, also zweifellos beide der Exocuticula angehéren. Die unter den 
Skleriten befindliche Endocuticula geht dorsad unter Verlust ihrer 
Lamellierung in eine lockere Schicht ohne einheitliche Faserrichtung 
liber. Verfolgt man anderseits diese Schichten kraniad, so sieht man 
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Abb. 9. Querschnitt durch die Mittelfalte des eingestiilpten Riissels von Gryllus (vgl. 
Abb. 6). PsT Pseudotracheen mit M Tr Mikrotricheen besetzt, #xC Exocuticula, #nC Endo- 
euticula, Hp Epidermis. Vergr. 125mal. 


am kranialen Rand des vorderen Polsters die Grenze zwischen Exo- 
cuticula lamellosa et fibrosa schwinden und beide als eine einheitliche 
lamellése Schicht in die Pseudotrachealmembran der Riisselscheibe tiber- 
gehen. Die Endocuticula ist hier bei ausgestiilptem Riissel nicht deutlich 
‘erkennbar. Sehr eindrucksvoll erscheint sie aber auf Querschnitten 
durch den eingestiilpten Riissel (Abb. 6 und 9). Hier ist die Exocuticula 
facherférmig gefaltet, wobei die Pseudotracheen auf den Antiklinalen 
liegen. Die Epidermis nimmt an dieser Faltung nicht teil, sondern ist 
in wenige grébere Falten gelegt. So entsteht zwischen Exocuticula 
und Epidermis ein Hohlraum, in dem die Endocuticula die Verbindung 
zwischen beiden vermittelt. Sie bildet zarte Chitinlamellen, die senkrecht 
auf der Exocuticula stehen und parallel zu den Pseudotracheen ver- 
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laufen. Diese Lamellen entspringen je zwischen 2 Pseudotracheen an 
den Synklinalen des Fachers und ziehen von hier zu dem durch Kon- 
traktion scheinbar mehrschichtigen Epithel (Abb. 9). Im ausgestiilpten 
Riissel liegen die Membranen der Endocuticula der Exocuticula dicht 
an und sind dann nur schwer oder iitberhaupt nicht zu erkennen. 

Der helle epicuticulare Grenzsaum ist auf dem Hypopharynx nicht 
oder nur undeutlich zu erkennen. Es ist daher nicht mit Sicherheit 
zu entscheiden, ob die diinne, mit Eisenhamatoxylin stark farbbare 
Schicht, die alle Oberflichenskulpturen des Hypopharynx iiberzieht, 
zur Exo- oder zur Epicuticula zu rechnen 
ist. Die groBe Ahnlichkeit mit der auBer- 
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Abb. Abb. 11. 


Abb. 10. Skleritpflaster an der Ausmiindung des Pseudotrachealsystems, Flachschnitt. 
Vergr. 2000mal. 


Abb. 11. Ausfiithrungsgang des Pseudotrachealsystems, Flachschnitt. Vergr. 1250mal. 


halb der Grenzlamelle liegenden und daher zweifellos epicuticularen 
Schicht der abdominalen Gelenkhaiute macht die Zugehérigkeit dieser 
Schicht zur Epicuticula wahrscheinlich, so daf} sie in der nachfolgenden 
Beschreibung des Pseudotrachealsystems unter Vorbehalt als Epicuti- 
cula bezeichnet werden soll. 

Zum Verstandnis des recht komplizierten Feinbaues des Pseudo- 
trachealsystems sei mit der Beschreibung seiner Ausmiindung begonnen, 
da sie die einfachsten Verhaltnisse bietet. In ihrem kaudalen Endab- 
schnitt bilden die Ausfiihrungsgange auf der Oberflaiche liegende offene 
Rinnen, deren Sklerite als Hécker tiber diese hinausragen. Kaudad und 
mediad lé6sen sie sich in ein kopfsteinpflasterahnliches Feld auf. 
Dieses besteht aus einem Mosaik rundlicher, abgeflachter Sklerite, 
zwischen denen die Epicuticula ein wabenformiges Netz bildet (Abb. 10). 
Sie bedeckt auch die randlichen Teile der Sklerite, laGt aber stets die 
Mitte frei. Ebenso dringt die Epicuticula meist auch ein Stiick weit 
unter die Sklerite, ohne sie vollstandig zu unterwachsen. Zwischen je 
2 Skleriten befindet sich ein schmaler Streifen mit verdiinnter Epi- 
cuticula, der auf dem Flachschnitt Abb. 10 deutlich zu erkennen ist. 

Laterad und kraniad vollzieht sich der Ubergang dieses Pflasters in 
die Sklerite des Ausfiihrungsganges ganz allmahlich. Die Sklerite liegen 
hier zweireihig alternierend. Die randliche Uberwachsung durch die 
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Epicuticula bleibt erhalten, ebenso die helle Mittellinie zwischen je 
2 Skleriten, die nun infolge der alternierenden Lage der Sklerite am Grund 
der Rinne eine helle Zickzacklinie bildet (Abb. 8 und 11). Die Unter- 
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Abb. 12. Querschnitt durch beide pseudotrachealen Ausfiihrungsginge. Vergr. 250mal. 


Abb. 13. Pseudotracheen von Gryllus in Aufsicht. Vergr. 1250mal. 


wachsung der Sklerite durch die Epicuticula wird dagegen kraniad immer 
undeutlicher. Die Sklerite liegen im Hauptteil des Ausfithrungsganges 
auch nicht mehr an der freien Oberfliche des Hypopharynx, sondern sind 
in die Tiefe eingesenkt (Abb. 8 und 12). Die sich an der Rinnenbildung 
beteiligende Hypopharynxoberflaiche ist dicht mit unechten Haaren 
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besetzt, die im innersten Teil mehrspitzig sind, nach aufen zu jedoch 
in einfache Haargebilde iibergehen. Diese werden von den Randern 
der Rinne an sehr lang und sind in charakteristischer Weise gebogen. So 
wird die Rinne dicht nach aufen verschlossen. 

Saimtliche die Ausfithrungsginge aufbauenden Elemente finden sich 
in den Pseudotracheen selbst wieder, doch ist hier ihre Anordnung etwas 


Abb. 14. Pseudotrachee von Gryllus, Langsschnitt. Vergr. 1250mal. 


abgewandelt. Schon im Totalpriiparat (Abb. 13) ist zu erkennen, dal 
hier die Sklerite der beiden Seiten enger aneinandergefiigt sind und auf 
die jeweils andere Seite der Rinne iibergreifen. Sie bilden daher alter- 
nierend ineinandergreifende Keile. Ferner la8t das Totalpraparat bei 
tiefer Einstellung ein weites Lumen der Pseudotrachee, bei hoher dagegen 


Abb. 15. Pseudotrachee von Gryllus, Flachschnitt. Vergr. 1000mal. 


einen schmalen in das Lumen fiithrenden Spalt erkennen. Der feinere 
Bau 148t sich nur an in verschiedenen Richtungen gefiihrten Schnitt- 
serien ermitteln (Abb. 9, 14—16). 

Durch die andere Anordnung der Sklerite bietet auch die zwischen 
diesen liegende Epicuticula ein anderes Bild. Sie besteht aus Bégen, 
deren Ebenen den Trennungsebenen der Sklerite entsprechen, in Auf- 
sicht also im Winkel zueinander stehen (Abb. 15). Eine helle Mittellinie 
ist hier selbst an den gréBten Pseudotracheen der Verzweigungsbasis 
nicht nachweisbar. Bei der Feinheit der Bogen (meist unter 1 fu) miBte 
sie, wenn vorhanden, jenseits des optischen Auflésungsvermégens des 
Lichtmikroskopes liegen. Der in das Lumen fithrende Spalt ist mit einer 
glatten Schicht von Epicuticula ausgekleidet, die in den oberen Teil 
jedes Sklerites 2—4 lamellenartige Fortsiitze sendet und ihn so ebenfalls 
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in Lamellen aufteilt (Abb. 16). Nach langer Behandlung mit Kalilauge sind 
diese Chitinlamellen in Schnitten sowohl der Pseudotracheen, wie des Aus- 
fiihrungsganges mit Kongorot darstellbar. In solchen Praparaten lat sich 
auch erkennen, daf die Chitinmizellen zirkular, also parallel der Oberflaiche 
des Lumens angeordnet sind. Radiare Fasern, wie sie in den Skleriten 
des Ausfiihrungsganges vorkommen (Abb. 8), sind hier nicht nachweis- 
bar, doch mag dies an der Kleinheit der Pseudotracheensklerite liegen. 

Sehr charakteristisch ist die Anordnung der unechten Haare der 
Pseudotracheen. In dem sehr engen zufithrenden Spalt fehlen sie vollig. 


Abb. 16. Blockdiagramm einer Pseudotrachee. MTr Mikrotrichae, HpC Epicuticula, 
Scl Sklerit, HxC Exocuticula. Vorderfliche etwa 7000mal vergréBert. 


Dafiir bilden sie auf dem First seitlich von der Ausmiindung des Spaltes 
einen auBerst dichten Besatz (Abb. 16, M7'r). Sie sind hier nicht, wie 
iiber den Ausfiihrungsgingen, quer gestellt, sondern in Richtung der 
Pseudotrachee mit den Spitzen kaudad gerichtet. So verdecken sie 
nicht den Eingang zum Spalt. Bei langer Behandlung mit Kalilauge 
lésen sich die Haare nicht auf, sind also nicht epicuticular. Sie dirften 
daher die Epicuticula durchdringen, doch lost das Lichtmikroskop diese 
Kinzelheiten nicht mehr auf, wie der Haarbesatz nur an den grdberen 
Pseudotracheen als solcher zu erkennen ist, an den feinen Endzweigen 
jedoch nur als gelbliche, homogene Masse erscheint. Kinzelne unechte 
Haare stehen auch auf den Feldern zwischen den Pseudotracheen 
(Abb. 16). 
C. Histologie des Epvpharyna. 


Die Cuticula des Mundhohlendaches zeigt den normalen Aufbau. 
Zahlreiche Sinnesorgane und echte Haare sind vorhanden (Abb. 7, SF 
und H). Abweichenden Bau zeigt lediglich die in dem untersuchten 
Material nur bei den riisseltragenden Formen vorhandene Versteifungs- 


leiste (Abb. 7, VL). 
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Die Versteifungsleisten bestehen in einer Einfaltung und leichten 
Verdickung der Cuticula (Abb. 17). Die hier sehr deutlich abgesetzte 
Endocuticula (innere Lage der Hauptschicht) zeigt keine besonderen 
Differenzierungen. Dagegen entsendet in der Leiste die helle Schicht 
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Abb. 17. Verstarkungsleiste an der Unterseite des Labrum yon Gryllus, quer. 
Vergr. 1000mal. 


der Epicuticula senkrecht zur Liingsrichtung der Leiste stehende Lamellen 
in die Exocuticula hinein (Abb. 18). Diese, als Exocuticula lamellosa 
ausgebildet, zeigt nun im Bereich dieser epicuticularen Lamellen eine 
sehr typische Sklerotisierung. Stark sklerotisiert und daher mit Hisen- 


Abb. 18. Blockdiagramm der Verstirkungsleiste des Labrum von Gryllus. HpC Hpicuticula, 
ExC Exocuticula, HnC Endocuticula. Die Lamellenstruktur ist der Deutlichkeit halber 
etwas vergrébert dargestellt.. Vorderfliche etwa 1000mal vergré8ert. 


himatoxylin schwarz gefarbt ist eine Leiste an der Basis der epicuti- 
cularen Lamellen sowie eine schmale Zone der Exocuticula auf der 
Oberflache dieser Lamellen. Diese Anordnung erscheint bemerkenswert, 
da hier offensichtlich die Epicuticula in ihren Lamellen eine Stiitz- 
funktion iibernommen hat. Um sicher zu sein, daB es sich hier nicht 
doch um der Exocuticula angehérende Elemente handelt, wurde die 
VAN WISSELINGHsche Chitosanprobe an. Zupfpriparaten durchgefiihrt. 
Die epicuticularen Lamellen erschienen wei zwischen den violett ge- 
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farbten exocuticularen Lamellen. In Schnittpraparaten nach Kongorot- 
farbung war zu erkennen, da die exocuticularen Lamellen frei lagen 
wie die Blatter eines Buches. Die Epicuticula mit ihren Lamellen hatte 
sich in der Kalilauge gelést. 


Y. Funktion des Grillenriissels. 

Der Versuch, den Tupfriissel in Tatigkeit zu beobachten, st6Bt auf 
erhebliche Schwierigkeiten. Wie die kiinstliche Ausstiilpung (Abb. 1 
und 2) zeigt, tritt hierbei lediglich die Riisselscheibe hervor, wihrend der 
dem Haustellum der Fliegen analoge Riisselstiel unsichtbar bleibt. 
Ks gelingt zwar leicht, Gryllus domesticus im roten Dunkelkammerlicht 
beim Fressen zu beobachten, wobei die Mundwerkzeuge sehr schnell 
bewegt werden. Die Abbildungen von der kinstlichen Ausstiilpung 
geben wohl nicht die Verhaltnisse am lebenden Tier wieder, da bei der 
kiinstlichen Ausstiilpung in Narkose die Mandibeln geschlossen bleiben, 
im Leben aber in schneller Folge gedffnet und geschlossen werden. 
_ Bei Fitterung mit fliissigen Substanzen (z. B. Honig) verdeckt der durch 
Adhasion am Kopf haftende Tropfen alle Einzelheiten, aber auch bei 
Fiitterung mit festem Zucker oder Mehl ist ein Ausstiilpen des Riissels 
nicht mit Sicherheit festzustellen, da der Kopf der Unterlage dicht 
aufgesetzt wird und die Mandibeln und Maxillen den -Riissel, falls er 
ausgestiilpt wird, der seitlichen Ansicht entziehen. Da er bei der 
Nahrungsaufnahme ausgestiilpt wird, wird durch die Beobachtung 
wahrscheinlich gemacht, dai nach Fitterung mit Haferflocken in den 
Ausfihrungsgingen zahlreiche polygonale Einzelkorner von Haferstarke 
gefunden werden, die wegen des Haarverschlusses der Gange: nicht 
unmittelbar von der Hypopharynxoberflache, sondern nur iiber die 
Pseudotracheen hierher gelangt sein kénnen. Infolge ihrer GrdBe 
kommen hierfiir allerdings wohl nur die basalen Endabschnitte der 
Pseudotracheen in Frage, die schon bei wenig ausgestiilptem Riissel 
auf der Oberfliche liegen, wihrend die diinnen distalen Abschnitte wohl 
nur zur kapillaren Aufnahme von Fliissigkeiten geeignet sind. Trotz 
des vorlaufigen Fehlens unmittelbarer Beobachtungen seiner Funktion 
als Tupfriissel kann diese aber-mit demselben Grade von Wahrschein- 
lichkeit aus seinem mit dem Tupfriissel der Fliegen iibereinstimmenden 
Bau geschlossen werden, mit dem der Palaontologe die Lebensweise 
eines fossilen Vertebraten aus dessen Bau im Vergleich zu rezenten 
Formen schlieBt. 

Die Ausstiilpung des Riissels wird zweifellos durch den Blutdruck be- 
wirkt, wie sie ja auch durch kiinstlichen Flissigkeitsdruck leicht erfolgt. 
Der Luftdruck des Tracheensystems kommt hierfiir nicht in Frage, 
da Tracheenblasen nur in die Basis des Hypopharynx reichen und 
besondere Einrichtungen zu starker Volumenzunahme an ihnen nicht 
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feststellbar sind. Die Einstiilpung erfolgt bei Nachlassen des Blut- 
druckes wohl einerseits durch die Elastizitat des Chitins, anderseits 
- aber vielleicht auch durch die Elastizitaét der im Inneren der Riisselscheibe 
an ihrer Wandung in Stringen angeordneten Fettzellen. 

Da die eingestiilpte Riisseltasche unmittelbar vor der Ausmiindung 
der Speicheldriisen liegt (Abb. 5), gelangt in Ruhelage sicher Speichel 
in sie hinein. Wird sie nun ausgestiilpt, so ist die Oberflache der Riissel- 
scheibe mit Speichel benetzt. Es wire nun denkbar, daB beim Wieder- 
einstiilpen Nahrungsteilchen in die Riisseltasche gelangen, wo eine 
Vorverdauung mit Hilfe der Speichelfermente erfolgen kénnte. Die 
Untersuchung unmittelbar nach Mehlfiitterung ergab aber, da in der 
Riisseltasche Stirkek6érner nicht nachweisbar waren, wohl aber in den 
pseudotrachealen Ausfiihrungsgangen. Die Riisseltasche dient also nicht 
der Vorverdauung. . 

Wie gelangt nun der Inhalt des Pseudotrachealsystems in die Mund- 
héhle? Ein pharyngealer Pumpapparat ist nicht vorhanden. Die Mus- 
keln des Pharynx sind nicht starker und nicht anders ausgebildet als 
bei anderen Geradfliiglern. Fir die Entleerung des Pseudotracheen- 
systems kommen daher nur Einrichtungen der Mundhohle selbst in 
Frage. Schon ein Einstilpen der Risselscheibe wie tiberhaupt ein Nach- 
lassen der Spannung der Pseudotrachealmembran k6énnte zu einer Ent- 
leerung der Kaniale fiihren, wenn hierdurch ihr Lumen verengert wird. 
Anderseits ist es durchaus moéglich, dafi die Mundhohle einen Sog auf 
das Pseudotrachealsystem ausiibt. Die Mundhohle wird dorsal vom 
Epipharynx, der Innenseite des Clypeolabrum, begrenzt, ventral vom 
Hypopharynx. Bei geschlossenen Mandibeln fiillen diese den Raum 
zwischen Mundhohlendach und -boden dicht aus, indem sie sich in der 
Mitte verzahnen. Der Unterseite der Mandibeln liegt die Oberseite 
des Hypopharynx dicht an und erscheint in Anpassung an die asym- 
metrische Mandibelunterseite ebenfalls stark asymmetrisch. So ent- 
steht eine eigentliche Héhle erst beim Offnen der Mandibeln. Bei 
geniigender Abdichtung nach allen Seiten diirfte diese sich erweiternde 
Hohle einen Sog ausiiben, falls der Unterdruck in ihr nicht sofort durch 
eine gegenseitige Anniherung des Mundhdhlendaches und -bodens auf- 
gehoben wird. Diese wird aber durch die beschriebenen Baueigentiim- 
lichkeiten der beiden Teile vermieden: Das Mundhéhlendach wird durch 
die Verstiirkungsleisten wie ein Trommelfell gespannt und vielleicht 
sogar durch die gut entwickelten, von ihm zum Labrum und zum Cly- 
peus ziehenden Muskeln (M. compressor labri und M. dilator cibarii, 
Snoparass 1935, Abb. 60 A, cplr und dicb) gehoben. Auch der Mund- 
héhlenboden, die Dorsalwand des Hypopharynx, diirfte infolge der 
machtigen Exocuticula fibrosa, die ein ausgesprochenes Festigungs- 
gewebe ist, dem Sog Widerstand leisten. Fiir diese Funktion der beiden 
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genannten Bildungen spricht auch die Feststellung, daB sie bei den 
untersuchten Arten mit Riissel vorhanden sind, bei denen ohne Riissel 
jedoch fehlen. 

VI. Verbreitung des Grillenriissels. 

Der Tupfriissel fehlt bei Gryllotalpa (Gryllotalpidae) und bei Occanthus 
(Gryllidae, Oecanthinae). Aber auch innerhalb der Unterfamilie der 
Gryllinae ist er nicht tiberall anzutreffen. So fehlt er z. B. der Wald- 
grille Nemobius sylvestris. Leider konnten bis jetzt nur wenige Ver- 
treter dieser Unterfamilie untersucht werden, doch zeigt bereits diese 
kleine und zufallige Auswahl recht verschiedene Differenzierungshéhe 
des Organs. 

Dem beschriebenen Riissel von Gryllus domesticus am Ahnlichsten 
ist das Organ von Liogryllus campestris. Es unterscheidet sich von 
ersterem nur durch die schwachere Ausbildung der Seitenhérner der 
Riisselscheibe. Die Verstairkungsleisten der Oberlippe sind hier wie 
dort vorhanden. ; 

Bei Brachytrypus membranaceus fehlen die Seitenhérner der Riissel- 
scheibe ganz, sie ist daher einfach zapfenformig. [hr Besatz mit unechten 
Haaren ist sehr dicht. Das Pseudotracheensystem ist ebenso verzweigt 
wie bei Gryllus und Liogryllus, doch sind die Pseudotracheen einfacher 
gebaut. Sie bilden weit offene Rinnen ohne zufiihrenden Spalt, ebenso 
die beiden Ausfiihrungsgainge. So besteht hier also kein Unterschied 
im Bau des proximalen und distalen Abschnittes. Nur im letzten Ab- 
schnitt des Ausfithrungsganges bis zur Ausmiindung stehen die Sklerite 
so wie bei Gryllus. Weiter kraniad greifen sie etwas auf die andere Seite 
der Pseudotrachee iiber, jedoch selbst in den letzten Verzweigungen 
nicht so weit wie bei Gryllus. Auch hier ist die Oberlippe mit Verstar- 
kungsleisten versehen. 

Noch einfacher ist der Riissel von Hurepa punctata gebaut. Er ist 
ebensodicht mit unechten Haaren besetzt wie bei Brachytrypus. Die 
Pseudotracheen bilden hier aber jederseits eine einfache, nicht verzweigte, 
weit offene Rinne. An Stelle der kompliziert gebauten Verstarkungs- 
leisten finden sich hier nur einfache Falten im Mundhohlendach. 

Bei Panchlore heydeni und bei Nemobius sylvestris fehlen sowohl 
Pseudotracheen wie die Verstirkungsleisten des Mundhohlendaches. 

Schon ein Vergleich der wenigen zur Verfiigung stehenden Arten 
zeigt, daB mit der Ausbildung des Pseudotrachealsystems die Ausbil- 
dung der Verstirkungsleisten des Mundhohlendaches verbunden ist, und 
daB zugleich die urspriinglich die Hypopharynxspitze bedeckenden un- — 
echten Haare sich um die Pseudotracheen konzentrieren. Ob das Fehlen 
oder die einfachere Bauart des Pseudotracheensystems in den be- 
obachteten Fallen als Oriment oder als Rudiment aufzufassen ist, ]aBt 
sich nur an sehr viel umfangreicherem Material und nur unter 
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Hinzuziehen anderer Merkmale entscheiden. Zweifellos diirfte eine 
Ausweitung der Untersuchung in dieser Richtung wertvolle Beitrage 
zur Taxonomie der Gryllinae liefern. 


VII. Die ékologische Bedeutung des Grillenriissels. 

Es ist nun noch zu priifen, ob der iiberraschenden Ahnlichkeit des 
Grillenriissels mit dem Fliegenriissel die ZugehGrigkeit der beiden sich 
verwandtschaftlich fernstehenden Gruppen zum gleichen Lebensform- 
typ zugrunde liegt. Der Lebensraum der Hausgrille ist bei uns vor allem 
durch den Temperaturfaktor bestimmt, der ,,das schwéichste Glied 
in der Kette‘‘ der Umweltfaktoren darstellt. So findet sich Gryllus 
domesticus bei uns vor allem in Backstuben und auf den groBen, durch 
Zersetzungsvorginge erwirmten Millabfuhrplatzen der Stadte. Hier 
deckt sich zufallig der Lebensraum der Grillen mit dem vieler Fliegen, 
doch bewohnen andere, ebenfalls riisseltragende Grillen, wie z. B. die 
Feldgrille, durchaus andere Lebensraume, die sich nicht mit denen 
riisseltragender Fliegen decken. Den riisseltragenden Fliegen ist die 
Ernahrung durch fliissige oder zum mindesten lésliche Nahrung gemein- 
sam, doch miissen die Safte frei zutage liegen, um den Fliegen zu- 
ganglich zu sein, da diese ja keine beiBenden Mundwerkzeuge besitzen. 

Uberblickt man den Speisezettel der pflanzenschidlichen Grillen- 
arten (ZACHER 1949), so fallen die zahlreichen Angaben iiber saftige 
Nahrung auf. Fir Brachytrypus werden unter anderem ,,saftige junge 
Pflanzen, Wurzeln, Saatpflanzensimline, junge Triebe, zarte Blatter‘ 
angegeben, fiir Gryllus und Liogryllus unter anderem: ,,einjahrige 
Pflanzen, junge Triebe, junge Baumwollpflanzen, Zuckerriibe, junge 
Rebtriebe und -knospen, keimende Samen, Kotyledonen, Cucurbitaceen, 
junge Sommeraussaaten’. Bei den Grillen spielen also, wie bei den 
Fliegen, Safte als Nahrung eine hervorragende Rolle, nur liegen diese 
nicht von Haus aus frei, sondern miissen erst durch An- oder AbbeiSen 
der Pflanzen freigelegt werden. Hier besteht nun ein prinzipieller 
Unterschied des Grillenriissels zum Fliegenriissel: Er erginzt sich 
durch die beiBenden Mandibeln zu einem Organ, das: die von diesen 
freigelegten Sifte auftupft. Ferner ist der Grillenriissel im Gegensatz 
zum Fliegenriissel nicht das einzige Organ fiir die Nahrungsaufnahme. 
Die Grillen verfiigen ja auBerdem mit ihren paarigen MundgliedmafBen 
und ihrem Kaumagen noch iiber ein Besteck zur Aufnahme und Zer- 
kleinerung fester Nahrung. Die Ahnlichkeit der beiden Organe beruht 
also insofern auf der Zugehorigkeit ihrer Trager zum gleichen Ernih- 
rungsformtyp, als sowohl Grillen wie Fliegen Saftlecker sind, die Grillen 
fakultativ, die Fliegen obligatorisch. Da die Grillen Pflanzensifte zu 
sich nehmen, die sie selbst erst freilegen, die Fliegen aber die mannig- 
faltigsten Safte als Nahrung aufsuchen, sofern sie ihnen frei zugiinglich 
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sind, sind beide nicht auf denselben Lebensraum angewiesen. Es sei 
ubrigens darauf hingewiesen, daB die Feldgrille nach Zacuur (1949, 
S. 239) auch von Tieren lebt wie den Raupen von Sphinx ligustri und 
Saturma pyri, die zweifellos gleichfalls eine tiberaus safthaltige Nahrung 
darstellen. 

Dieser Birihiutiestorintyp hat Ati bei Gryllus und Liogryllus wohl 
aus dem mit einfach und gleichmaBig behaartem Hypopharynx als 
Leckzunge ohne Leitungssystem entwickelt, wie er heute von Nemobius 
und Panchlore unter den Grillen, ebenso (allerdings mit der Unterlippe 
als Leckzunge) aber auch von den Wespen vertreten wird. Brachytrypus 
und Hurepa nehmen zwischen beiden Typen eine Zwischenstellung ein. 


Zusammenfassung. 

1. An der Ventralseite des Hypopharynx verschiedener Grillen der 
Unterfamilie Gryllinae befindet sich eine eingestiilpte Tasche, die sich 
durch Blutdruck zu einem zapfenformigen oder wulstférmigen zwei- 
hornigen Riissel ausstiilpen kann. 

2. Dieser Riissel ist auf seiner Oberseite jederseits mit einem fein ver- 
zweigten System von Pseudotracheen versehen, die sich zu paarigen 
Ausfiihrungsgaingen vereinigen. Diese miinden auf der Dorsalseite des 
Hypopharynx aus. 

3. Die Pseudotracheen und ihre Ausfiihrungsgange sind Rinnen, die 
von regelmaBig angeordneten, alternierenden Skleriten gestiitzt werden. 
Die Epicuticula beteiligt sich zwischen und iiber den Skleriten an der 
Auskleidung der Rinnen. 

4. Bei Formen mit hoch entwickeltem Pseudotracheensystem sind 
Pseudotracheen und Ausfiihrungsginge verschieden gebaut, bei Formen 
mit einfacherem System sind diese Unterschiede geringfiigig oder fehlen. 
Bei ersterén sind die Microtrichia der Riisseloberfliche auf die Pseudo- 
tracheen konzentriert, bei letzteren gleichmaBig verteilt wie bei den 
Formen ohne Pseudotracheensystem. 

5. Die mit Pseudotracheen ausgestatteten Arten weisen am Mund- 
héhlendach kompliziert gebaute Verstarkungsleisten auf, die ebenso 
wie die durch Verdickung der Cuticula verfestigte Dorsalwand des 
Hypopharynx wohl bei dem Saugakt von Bedeutung sind, durch den 
die. Pseudotracheen in die Mundhohle entleert werden. Arten ohne 
Pseudotracheen fehlen diese Bildungen. 

6. Die Aufnahme flissiger Nahrung in die Pseudotracheen erfolgt 
kapillar. Bei ausgestiilptem Rissel und gespannter Pseudotracheal- 
membran ist der spaltformige Zugang zum Lumen der Pseudotracheen 
geweitet, wodurch ein Eindringen der Nahrungsfliissigkeit sowie des 
an der Riisseloberfliche haftenden Speichels in das Lumen der Pseudo- 
tracheen ermoglicht wird. Die Entleerung in die Mundhohle erfolgt 
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wohl durch einen Saugmechanismus, an dem die Mandibeln, das Mund- 
héhlendach und der Mundhohlenboden beteiligt sind, vielleicht aber 
auch schon beim Einstiilpen des Riissels durch Verschlu8 der spalt- 
formigen Zuginge und Verengerung des Lumens der Pseudotracheen. 

7. Die auffallende Ahnlichkeit des Grillenriissels mit dem Tupfriissel 
der Fliegen beruht nur insofern auf der Zugehérigkeit der beiden Riissel- 
triger zum gleichen Ernahrungsformtyp, als sowohl Grillen wie Fliegen 
von Siften leben, erstere fakultativ, letztere obligatorisch. Ein wesent- 
licher Unterschied besteht in der Herkunft der Safte. Die Fliegen sind 
infolge Fehlens beiSender Mundwerkzeuge auf frei zutage liegende 
Safte angewiesen, wihrend den Grillen die Safte lebender Pflanzen 
und Tiere zuginglich sind, die sie mit ihrem kraftigen beiBenden Mund- 
werkzeugen freilegen. Grillen und Fliegen sind daher richt an dieselben 
Lebensraume gebunden. 

_8. Zur Klarung des komplizierten, in Biackediimatieosaa dargestellten 
Aufbaues der Pseudotracheen, ihrer Ausfiihrungsginge und der Ver- 
stirkungsleisten des Mundhéhlendaches wurde der Aufbau der normalen 
Cuticula der Sklerite und Membranen untersucht. Es ergab sich hierbei, 
daB bei Gryllus a) die Pigmentschicht und die auBere Lage der Haupt- 
schicht keine grundsatzlich verschiedenen Schichten, sondern nur ver- 
schiedene Ausbildungsformen einer und derselben Schicht sind. Sie 
werden daher gemeinsam als Exocuticula bezeichnet; b) diese Exo- 
cuticula in 3 Hauptformen auftritt, die als Exocuticula sclerotica, 
lamellosa und fibrosa bezeichnet werden; c) nur die innere Lage der 
Hauptschicht als deutlich von der Exocuticula zu unterscheidende 
Schicht. als Endocuticula zu bezeichnen ist. 
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Kinleitung. 


Die Erforschung der Lebensgemeinschaften des Meeresbodens erfolgte 
bisher fast nur in den tieferen Zonen und im Gebiete der Felskiiste. 
Erst seit etwa 20 Jahren findet auch der sandige Kiistenbereich in 
stirkerem Mae Beriicksichtigung. Allerdings wurde in erster Linie 
die Makrofauna untersucht, und so kommt es, da auch heute noch 
iiber die Verteilung vieler Organismen der Mikrofauna nur wenig 
bekannt ist. 

Die Grundlage fiir die umfassende dkologische Betrachtung eines 
bestimmten Gebietes ist die vollstindige Kenntnis aller Einzelelemente, 

-aus denen sich die Lebensgemeinschaft zusammensetzt. Obwohl seit 


Z. f. Morphologie, Bd. 41. 29 
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vielen Jahren im Zoologischen Institut der Universitat Kiel Unter- 
suchungen iiber die tierische Besiedlung der deutschen Kisten durch- 
gefiihrt werden mit dem Ziel, die Unterlagen fiir eine derartige Gesamt- 
betrachtung zu liefern, ist der Artenbestand noch immer nicht erschopft. 
Alljahrlich werden neue Formen entdeckt. In der vorliegenden Bear- 
beitung soll tiber die Nematodenbesiedlung der deutschen Kiusten 
berichtet werden. 

Um die dkologischen Eigenheiten eines Lebensraumes zu erfassen, 
ist das Studium der freilebenden Nematoden von besonderer Bedeutung, 
weil Nematoden beim Stoffumsatz im Meeresboden eine wichtige Rolle 
spielen, iiberall in groBer Artenzahl vorhanden sind und in ihrer Arten- 
zusammensetzung auf die dkologischen Umweltfaktoren stark reagieren. 
Die schwierige Erfassung der systematischen Artkennzeichen hat es 
wohl verhindert, daB bisher freilebende Nematoden intensiv in den 
Meeresbiotopen beachtet wurden. 

Die Untersuchungen sind im Zoologischen Institut der Universitat 
Kiel durchgefiihrt worden. Meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Prof. 
Dr. A. RemMANE, bin ich fiir die Anregung zu dieser Arbeit, fiir sein 
staindiges Interesse an ihrem Verlauf und fiir seine Forderung zu tiefem 
Dank verpflichtet. Herrn Dr. E. Scuuuz, Herrn Dr. P. Ax und Herrn 
Dr. W. Noopt méchte ich fiir die enge Zusammenarbeit beim Studium 
der Mikrofauna im Kieler Institut danken. Herr Prof. Dr. A. Hac- 
MEIER, Herr Dr. EK. WoHLENBERG und Herr S. MULLEGGER stellten 
mir in hilfsbereiter Weise ihre Institute zu Untersuchungen iiber die 
Besiedlung des Wattenmeeres zur Verfiigung. 


Untersuchungsgebiet und Methodik. 

Die Exkursionen, bei denen das Material zu der vorliegenden Be- 
arbeitung gesammelt worden ist, wurden vom Friihjahr 1948 bis zum 
Herbst 1951 durchgefiihrt. AuBerdem konnte Material verarbeitet 
werden, welches von Herrn Prof. Rrmane und den Herren Dr. Scuutz, 
Dr. Ax und Dr. Noopr gesammelt worden ist. Die Lage der Fundorte 
geht aus Abb. 1 hervor. Der Salzgehalt betrigt an der untersuchten 
Nordseekiiste etwa 30°/o), im Gebiet der Kieler Bucht 15—20°/,, und 
in den Brackwassergebieten 2—12°/o9. 

In dieser Bearbeitung ist der eulitorale Bereich der Kiisten bearbeitet 
worden, dazu die supralitorale Region, soweit sie nicht von einer 
geschlossenen Pflanzendecke bedeckt ist. Untersuchungen iiber die 
Nematodenbesiedlung der Andelwiese und des Sublitorals sollen folgen. 
Die genaue Begrenzung dieser Zonen wird in einem spateren Abschnitt 
diskutiert werden. 

Um die Nematoden aus den Sand- und Schlickproben zu erhalten, 
wurde in der gleichen Weise verfahren, wie es Ax (1951) beschreibt. 
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Entweder wurde das Material lediglich in mit Seewasser gefiillte Glaser 
gebracht, oder es wurde zuvor ausgeschlammt. Beim Schlimmen setzen 
sich die Sandkérner schnell ab, wihrend leichtere Partikel und mit 
ihnen ein groBer Teil der Besiedlung mit dem Wasser abgegossen und 
in einem Netz aus Planktongaze aufgefangen werden kénnen. Im 
Laboratorium wurden am folgenden Tag kleine Mengen des Sandes 
von der Oberfliche abpipettiert und in Petrischalen unter dem Pri- 


wo) crepe 
cole erntorde —:) st 
Schilksee, Ife], 
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Abb. 1. Die Lage der Fundorte, eingezeichnet in eine Karte des schleswig-holsteinischen 
Kiistenbereiches. 


pariermikroskop bei 10—20facher VergroBerung untersucht. Die Nema- 
toden wurden mit einer Kapillarpipette herausgefangen und zur. spateren 
Untersuchung in etwa 2%igem Formalin konserviert. 

Kin groBer Teil der gefundenen Nematodenarten ist von SCHUURMANS 
STEKHOVEN (1935a) und von SCHNEIDER (1939) in ihre Bearbeitungen 
aufgenommen worden. Literatur tiber die tibrigen Arten ist in den 
Veréffentlichungen des Verfassers angegeben worden (GERLACH 1950 
bis 1952). 


Verzeichnis der Arten. 
Fam. Leptosomatidae | Fam. Oxystominidae 
Anticoma limalis BasTIAN 1865 | Thalassoalaimus tardus DE Man 1893 


Thoracostoma trichodes (LEUCKART 1843) | T'refusia longicauda pu Man 1893 
| Oxystomina cylindraticaudata DE Man 


Fam. Thoracostomopsidae 2: . 1922 
Thoracostomopsis barbata DitLEVSEN —§ Oxystomina elongata (BUTSCHLI 1874) 
1919 | Halalaimus gracilis DE Man 1888 


29* 
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Fam. Enoplidae 


Enoplus brevis Bastian 1865 
Enoplus communis Bastian 1865 
Enoplus littoralis Fiurpsev 1918 
Enoplus schulzi Gmriacnh 1952 
Enoploides labiatus (BUTscHLI 1874) 

_ Enoplolaimus conicollis GERLACH 1952 
Enoplolaimus derjugint Fruirpsev 1929 
Enoplolaimus litoralis ScuHutz 1936 
Enoplolaimus propinquus DE Man 1922 
Enoplolaimus psammae GERLACH 1952 
Enoplolaimus subterraneus GERLACH 

1953 
Enoplolaimus vulgaris DE Man 1893 
Mesacanthion latignathum (DITLEVSEN 
1919) 


Fam. Dorylaimidae 


Delicholaimus benepapillosus (SCHULZ 
1934) 

Syringolaimus striaticaudatus DE Man 
1888 

Ironus tenuicaudatus pe Man 1876 

Actinolaimus macrolaimus (DE Man 
1888) 

Dorylaimus balticus ScuuLz 1934 

Dorylaimus cartert Bastian 1865 

Dorylaimus doryuris DrtLEVsEN 1911 

Dorylaimus gracilis Dk Man 1876 

Dorylaimus micoletzkyi DE Man 1921 

Dorylaimus obtusicaudatus BASTIAN 
1865 

Dorylaimus stagnalis DusaRpin 1845 


Fam. Trilobidae 


Tripyla cornuta SKwaRRA 1921 
Tripyla. filicauda DE Man 1880 
Tripyla setifera BitscuLr 1873 
Trilobus gracilis Bastian 1865 
Mononchus brachyuris Burscuir 1873 
Mononchus rotundicaudatus SKWARRA 
1921 
Mononchus spectabilis DirnEvsEN 1911 


Fam. Oncholaimidae 


Anoplostoma exceptum ScuuLz 1934. 

Anoplostoma viviparum (BASTIAN 1865) 

Pontonema ditlevsent (Dm ConINcK und 
Sou. StexH. 1933) 

Oncholaimellus calvadosicus Dk MAN 
1890 
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| Viscosia viscosa (Bastian 1865) 
Adoncholaimus fuscus (Bastian 1865) 
Adoncholaimus lepidus (DE Man 1889) 
Adoncholaimus thalassophygas (DE Man 

1876) 
Oncholaimus brachycercus DE Man 1889 
Oncholaimus campylocercoides DE Con. 
und Scu. SteKH. 1933) 
Oncholaimus conicauda FrrresEy 1929 
Oncholaimus oxyuris DirLEVSEN 1919 


Fam. Enchelidiidae 


Polygastrophora attenuata DE Man 1922 

Polygastrophora major ScuuLz 1932 

Pareurystomina acuminata (DE Man 
1889) 

Eurystomina retrocellata MicoLETzKy 
19301 

ELurystomina terricola (DE Man 1907) 

Symplocostoma longicolle Bastian 1865 

Catalaimus maxweberi DE Man 1922 


Fam. Cyatholaimidae 

Paracyatholaimus dubiosus (BUTSCHLI 
1874) 

Paracyatholaimus intermedius (DE Man 
1880) 

Paracyatholaimus proximus (BUTSCHLI 
1874) 

Cyatholaimus punctatus Bastian 1865 

Longicyatholaimus clavicaudatus Scu. 
STEKHOVEN 1935 

Paracanthonchus caecus (BASTIAN 1865) 

Paracanthonchus elongatus (DE Man 
1907) 

Paracanthonchus longus ALLGEN 1935 


Fam. Choanolaimidae 

Halichoanolaimus obtusicaudatus SCHULZ 
1934 

Halichoanolaimus robustus (BASTIAN 
1865) 

Gammanema conicauda GERLACH 1953 


Fam. Desmodoridae 


Desmodora pontica FinrpsEv 1922 

Desmodora schulzi GERLACH 1950 

Desmodora serpentulus DE Man 1889 

Leptonemella aphanothecae GERLACH 
1950 

Monoposthia costata (BASTIAN 1865) 


Monoposthia mirabilis Scuunz 1932 


* Fundort: Kénigshafen von Sylt, Rotalgen auf einer Muschelbank, 25. 4.49, 19. 


\ 


Biozénotische Gliederung der Nematodenfauna an den deutschen Kiisten. 


Monoposthia thorakista Scuunz 1934 
Metachromadora remanei GERLACH 1951 
Metachromadora suecica (ALLGEN 1929) 
Metachromadora viviparum (DE Man 
1907) 
Chromaspirina pontica FruiresEv 1918 
Chromaspirina thieryi DE ConIncK 1943 
Onyx sagittarius GErRLAcH 1950 
Sigmophora litoralis (ScHULZ 1938) 
Sigmophora rufa Cops 1933 
Spirina laevis (BASTIAN 1865) 
Spirina parasitifera (BASTIAN 1865) 
Aegialospirina bibulbosa (ScHULZ 1934) 
Richtersia demani Scx. StEKHOVEN 1935 


Fam. Epsilonematidae 


Metepsilonema hagmeieri (STAUFFER 
1924) 


Fam. Microlaimidae 


Microlaimus cyatholaimoides DE Man 
1922 

Microlaimus globiceps Dp Man 1880 

Microlaimus honestus DE Man 1922 

Microlaimus marinus (ScHuLzZ 1932) 

Microlaimus ostracion Scu. STEKHOVEN 
1935 

Microlaimus parahonestus GERLACH 
1950! 

Microlaimus robustidens Scu. STEK- 
HOVEN und DE ContncK 1933 


Fam. Chromadoridae 


_ Buchromadora vulgaris (BAsTIAN 1865) 

Spilophorella candida GERLACH 1951 

Spilophorella paradoxa (DE Man 1888) 

Spilophorella tenuicauda DE Man 1922 

Hypodontolaimus balticus (SCHNEIDER 
1906) 

Hypodontolaimus inaequalis (BASTIAN 
1865) 

Hypodontolaimus ponticus FILIpsEV 
1922 é 

Hypodontolaimus schuurmans-stekhovent 
GerRiacH 1951 

Allgéniella attenuata GrRLAcH 1951 

Allgéniella guidoschneideri: (FILIPJEV 
1930) 

Allgéniella pachydema (SCHNEIDER 
1926) 

Allgéniella tenuis (SCHNEIDER 1906) 
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Chromadorina macrolaima (DE Man 
1889) 

Chromadorina microlaima (pE Man 
1889) 

Chromadora axi GERLACH 1951 

Chromadora nudicapitata Basttan 1865 

Dichromadora stygia GERLACH 1952 

Dichromadora cephalata (STEINER 1916) 

Dichromadora geophila (p—E Man 1880) 

Dichromadora hyalocheile DE Con. und 
Sou. STEKHOVEN 1933 ; 

Dichromadora setosa (BUTSCHLI 1874) 

Neochromadora izhorica (FrrresEv 1930) 

Neochromadora poecilosoma (DE Man 
1890) 

Neochromadora tecta GHRLACH 1951 

Neochromadora trichophora (STEINER 
1916) 

Chromadorita ditlevsent (pp Man 1922) 

Chromadorita heterophya (STEINER 1916) 

Chromadorita leuckarti (DE Man 1880) 

Chromadorita tentabunda (DE Man 1890) 

Prochromadora erythrophthalma 
(SCHNEIDER 1906) 

Prochromadora orleji (pn Man 1881) 

Prochromadorella germanica (BUTscHLI 
1874) 

Prochromadorella subterranea GuRLACH 
1953 

Punctodora ratzeburgensis (LINSTOW 
1876) 


Fam. Comesomidae 
Sabatiera celtica SOUTHERN 1914 
Sabatiera punctata (KREIS 1924) 


Fam. Axonolaimidae 
Araeolaimus longicauda ALLGEN 1929 
Ascolaimus elongatus (BUTscuit 1874) 
Odontophora armata (DITLEVSEN 1919) 
Odontophora setosa (ALLGEN 1929) 
Axonolaimus paraspinosus SCH. STEK- 
HOVEN und Apam 1931 
Axonolaimus spinosus (BUTSCHLI 1874) 


Fam. Camacolaimidae 
Camacolaimus longicauda DE Man 1922 


Fam. Halaphanolaimidae 
Leptolaimus papilliger DE Man 1876 
Stephanolaimus elegans DrrLEVSEN 1919 
Southernia zosterae ALLGEN 1929 


1 Fundort: Brandungsstrand der Kieler Bucht; in den Tabellen nicht von 


honestus getrennt. 
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Fam. Plectidae 
Plectus granulosus Bastian 1865 


Fam. Tripyloidae 


Bathylaimus assimilis DE Man 1922 
Bathylaimus inermis (DitLEVsEN 1919) 
Bathylaimus longisetosus (ALLGEN 1929) 
Bathylaimus paralongisetosus Sou. 
STEKHOVEN und DE Con. 1933 
Bathylaimus stenolaimus Scu. STEK- 
HOVEN und DE Con. 1933 
Tripyloides acherusius GERLACH 1952 
Tripyloides marinus (BUTSCHLI 1874) 


Fam. Linhomoeidae 


Terschellingia longicaudata DE Man 1907 

EHumorpholaimus sabulicolus ScHULZ 
1932 

Desmolaimus zeelandicus DE Man 1880 

Eleutherolaimus stenosoma (DE Man 1907) 

Linhomoeus mirabilis Butscuir 1874+ 

Paralinhumoeus tenuicaudatus (BUrscu- 
LI 1874) 


Fam. Monhysteridae 


Paramonhystera elliptica FruresEv 1918 

Theristus acer BASTIAN 1865 

Theristus aculeatus ScHutz 1934 

Theristus ensifer GpRLACH 1951 

Theristus flevensis Scu. StTEKHOVEN 
1935 

Theristus hirtus GpruacH 1951 

Theristus longisetosus ScH. STEKHOVEN 
und DE Con. 1933 

Theristus normandicus (p—E Man 1890) 

Theristus otoplanobius GHRLACH 1951 
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Theristus oxycerca (DE Man. 1888) 

Theristus oxyuroides (Sou. STEKHOVEN 
1931) . 

Theristus pertenuis Bresst. und ScH. 
SrrKHoven 1940 

Theristus pictus GERLACH 1951 


| Theristus procerus GERLACH 1951 


Theristus setosus (BUTSCHLI 1874) 
Steineria mirabilis Sou. StEKHOVEN 
und DE Con. 1933 
Steineria polychaetoides GERLACH 1951 
Diplolaimella deconincki GeRLAcH 1951 
Monhystera disjuncta BasTIAn 1865 
Monhystera microphthalma DE Man 1880 
Monhystera parva (BASTIAN 1865) 
Xyala striata Cops 1920 


Fam. Sphaerolaimidae 


Sphaerolaimus balticus SCHNEIDER 1906 
Sphaerolaimus gracilis DE Man 1876 
Sphaerolaimus hirsutus Bastian 1865 


Fam. Siphonolaimidae 
Siphonolaimus niger DE Man 1893 


Fam. Desmoscolecidae 
Tricoma sp. 


Ordn. Anguilluloidea 


Cephalobus strandicornutus ALLGEN 1934 
Acrobeles ciliatus Lixstow 1877 
Odontopharynx longicauda DE Man 1912 
Aphelenchoides helophilus DE Man 1880 
Diplogaster armatus HOFMANNER 1913 
Rhabditis sp. 


Bei der Determination der terrestrischen Gruppen, der Dorylaimiden, 
Trilobiden und Anguilluloidea bin ich von Herrn Dr. H. Gorrarr, 
Minster, in liebenswiirdiger Weise unterstiitzt worden. 


Die Lebensgemeinschaften des Eulitorals 
und ihre Nematodenbesiedlung. 


1. Einfiihrung. 

Ks geht tiber den Umfang der vorliegenden Bearbeitung hinaus, auf 
die Grundlagen marin-dkologischer Untersuchungsmethoden einzugehen. 
Hier kann auf die Veréffentlichungen von REMANE (1940), TiscHLER 
(1949, 1950) und Caspmrs (1950) hingewiesen werden. 


* Fundort: Zostera-Bestand bei Hooge, 17. 7. 50. 
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Der Umfang des Biotopbegriffes wird von verschiedenen Autoren 
sehr verschieden bestimmt. Linkr (1939) rechnet z. B. alle Lebens- 
raume des Wattenmeeres zur Macoma-baltica-Gemeinschaft (vgl. auch 
PETERSEN und GIsLEN), Sand-, Sandschlick- und Schlickwatten werden 
von ihm als Variationen dieser Gemeinschaft bezeichnet. Demgegeniiber 
betont REMANE (1940) stirker die groBen Differenzen, die sich z. B. in der 
Besiedlung zwischen Brandungsstrand und geschiitzten Gebieten zeigen. 

Hier wird bei der Einteilung der Lebensriume in erster Linie dem 
von REMANE geschaffenen Schema gefolgt: 


I. Supralitoral (nur im vegetationslosen Teil untersucht) ; 

IT. Eulitoral; 

a) lotischer Bereich, 
b) lenitischer Bereich, 
c) Phytal (als Assoziationsfragment) ; 

III, Sublitoral (noch nicht untersucht). 

Um in okologischer Hinsicht eine Ubersicht tiber die untersuchten 
Gebiete zu bekommen, sind vor allem folgende Veréffentlichungen 
herangezogen worden: REemMANE (1940) gibt eine zusammenfassende 
Darstellung der Lebensréume der deutschen Kiisten, Mortensen 
(1921) untersuchte den Brandungsstrand, Linke (1939), ScuHuxz (1936, 
1938a u. b), WoHLENBERG (1937), PLaTH (1943) und Konia (1943) 
bearbeiteten das deutsche Wattenmeer!. Uber die Kieler Bucht ist 
dkologisch von REMANE (1933) und von Ax (1951) gearbeitet worden. 

Die Grundlage fiir die vorliegende biozonotische Bearbeitung bilden 
Tabellen, die in ahnlicher Weise geschaffen wurden, wie sie sich in der 
Pflanzensoziologie bewahrt haben. In jeder Tabelle ist die Besiedlung 
eines sowohl physiognomisch als auch in bezug auf die Fauna moglichst 
homogenen Lebensraumes festgehalten. Nach Moéglichkeit wurden die 
Proben, die in einer Tabelle zusammengefaft sind, in verschiedenen 
Jahren und an verschiedenen Lokalitaéten gesammelt. Auf diese Weise 
soll gezeigt werden, da es sich bei den beschriebenen Nematoden- 
Assoziationen nicht um lokale Zufallskombinationen handelt, sondern 
daB die Verteilung der Nematoden auf die verschiedenen Lebensraume 
gesetzmaBigen Zusammenhingen folgt und statistisch zu erfassen ist. 

In den Tabellen sind Einzelproben verarbeitet. Um eine gréfere 
Homogenitaét zu erreichen, wurden nach Moglichkeit nur solche Proben 
verarbeitet, in denen mehr als 50 Individuen gefunden wurden; Proben 
mit geringerer Individuenzahl wurden nur zum Vergleich und als Er- 
ganzung herangezogen. Bei jeder Probe wurde errechnet, welchen 
Prozentsatz die verschiedenen Nematodenarten an der Gesamtzahl 
der Individuen in der Probe ausmachen. Diese Prozentzahlen werden 


1 Das danische Wattenmeer behandeln THamprup (1935) und Smrpr (1951). 
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in den Tabellen wiedergegeben; die verschiedenen Proben sind also 
direkt miteinander vergleichbar. In den beiden letzten Spalten der 
Tabellen werden Angaben gemacht, die sich nicht auf einzelne Proben, 
sondern auf die in jeder Tabelle dargestellte Besiedlung eines ganzen 
Lebensraumes beziehen. Als Prisenz wird in Prozentzahlen angegeben, 
in wieviel von den untersuchten Proben die betreffende Art gefunden 
worden ist. Als Dominanz wird angegeben, wieviel Exemplare der 
betreffenden Art im Mittel auf 100 Nematoden aus dem betreffenden 
Lebensraum kommen. 

In manchen Fallen, vor allem in Lebensraumen mit geringer Besied- 
lungsdichte, muBten in einer Tabelle Proben mit sehr verschiedenen 
Individuenzahlen vereinigt werden; dann ist darauf verzichtet worden, 
bei den einzelnen Proben die Individuenzahlen jeweils in Prozenten 
auszudriicken, vielmehr sind die absoluten Individuenzahlen angegeben. 
Diese Tabellen sind dadurch kenntlich, daB in der letzten Spalte an Stelle 
der Dominanz die Individuendichte angegeben wird, also die Zahl der In- 
dividuen einer Art, die durchschnittlich in einer Probe gefunden wurde. 

Mit exakten Angaben iiber ihr Vorkommen in den einzelnen Proben 
sind, um Platz zu sparen, lediglich die Arten angefiihrt worden, die in 
mehr als der Halfte der Proben aus dem betreffenden Lebensraum ge- 
sammelt wurden. Von diesen Arten wird angenommen, daB sie in dem 
betreffenden Lebensraum beheimatet sind, daB es sich also zum mindesten 
nicht um Irrgaste handelt. Diese Arten bilden den charakteristischen 
Artenbestand. Am SchluB jeder Tabelle werden dann aber auch die 
weniger regelmaBig gefundenen Arten aufgezahlt, und zwar in syste- 
matischer Reihenfolge. Diese ,,Begleiter“ kénnen dkologisch fiir den 
Lebensraum von sehr verschiedener Bedeutung sein; einmal sind 
Arten darunter, die anscheinend in dem Lebensraum fest beheimatet 
sind und die nur deshalb seltener gefunden wurden, weil sie an und fiir 
sich zu den seltenen Arten gehéren, die leichter der Beobachtung ent- 
gehen. Dann konnen unter den Begleitern aber auch Arten sein, die in 
Nachbargebieten ihre optimalen Lebensbedingungen finden, die in dem 
fraglichen Lebensraum aber noch existieren kénnen. Andererseits finden 
sich aber auch Arten unter den Begleitern, die allem Anschein nach 
Irrgaste sind, also in den Lebensraum — meist mit treibenden Algen — 
eingeschleppte Arten. Diese Irrgiste (Alient bei TiscHLER) gehéren nicht 
zum festen Bestand der Fauna und kénnen deshalb bei der 6kologischen 
Charakterisierung des Lebensraumes nur eine untergeordnete Rolle spie- 
- len. In den Tabellen ist der Name solcher Arten eingeklammert worden. 


2. Die Lebensgemeinschaften der Nordseckiiste. 
Die Kistenzone des Eulitorals, an anderen Kiisten hiufig nur ein 
schmaler Saum, ist im Gebiet der nordfriesischen Inseln kilometerweit 
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ausgedehnt. 109000 ha gro8 ist hier das Wattenmeer (IwERSEN 1943), 
und davon gehéren 74000 ha zum eulitoralen Bereich, fallen also bei 
jeder Ebbe trocken. Im ganzen gesehen, ist das Wattenmeer vor der 
Gewalt der Brandungswellen geschiitzt, diese werden an der westlich 
vorgelagerten Kette von Inseln und Sandbanken aufgefangen. So 
lassen sich die eulitoralen Lebensraume der Nordseekiiste leicht gliedern 
in solche, die unter dem Einflu8 der Brandung stehen und in solche, 
die vor der Brandung geschiitzt sind. Damit wird ein Einteilungsprinzip 
angewendet, welches in der Limnologie schon lange gebrauchlich ist, 
das der lotischen und lenitischen Gebiete. 


a) Lotische Lebensrdéume. 

Die Lebensraéume, die unter dem Einflu8 der Brandung stehen, sind’ 
sofort an dem reinen weiBen Sand erkennbar, der hier das Substrat 
bildet. Auch der Aufbau der lotischen Ufer ist charakteristisch fiir alle 
Gebiete, ganz gleich, ob es sich um den Weststrand von Sylt, Amrum, 
St. Peter oder den Westerheversand handelt. Im Gebiet der Niedrig- 
wasserlinie steigt der Strand allmahlich an; in der Regel ist hier der 
Boden wellig, indem eine Reihe flacher Sandbinke vorgelagert ist. 
Wenn der Sand bei Niedrigwasser trocken liegt, dann zeichnen sich die 
Spuren der Wasserbewegung als Seegangs- oder Stromungsrippeln im 
Sande ab. Im mittleren und oberen Bereich des Eulitorals bildet der 
Strand einen fiir alle lotischen Ufer charakteristischen schragen Hang, 
auf dem der Sand meist ganz besonders fest gelagert ist. Der Neigungs- 
winkel dieses ,,Prallhangs‘‘ kann je nach dem allgemeinen Strand- 
gefalle sehr verschieden sein. Am Strand von Syur (Abb. 2) z. B. wird 
schnell eine betrachtliche Wassertiefe erreicht; hier hat der Prallhang 
eine Neigung von 6°. Am Weststrand von Amrum dagegen fallt der 
Strand nur allmihlich ab und zahlreiche Sandbinke lagern sich vor; 
hier hat der Prallhang nur ein Gefalle von wenig mehr als 1°. Trotzdem 
ist er auch hier nicht zu iibersehen und bestimmt durch seine Aus- 
bildung den Charakter des Strandes. Entsprechend der verschiedenen 
Neigung des Prallhanges ist natiirlich auch seine Breite verschieden: 
auf Sylt betragt sie nur 20—30m, auf Amrum dagegen 50—100 m. 

Die mittlere Hochwasserlinie liegt im oberen Teil des Prallhanges. 
Bei starkerer Brandung und bei besonders hohem Wasserstand schlagen 
die Wellen jedoch iiber den Prallhang hinauf und werfen oberhalb vom 
Prallhang einen kleinen Wall aus lockerem Sand auf. Das Wasser, 
welches auch iiber diesen Wall hiniibergespiilt worden ist, sammelt sich 
in langgestreckten Rinnen iiber der Hochwasserlinie. In der naichsten 
Niedrigwasserzeit versickert das Wasser im Sande, oder es bahnt sich 
an einer tieferen Stelle den Weg zuriick zum Meer. Aber auch dann, 
wenn in den Rinnen oberhalb vom Prallhang lange Zeit kein Wasser 
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gestanden hat, sind diese ,, Hochwannen “leicht anihrem Profil, den Rippel- 
marken im Sande und an der feuchteren Beschaffenheit des Sandes zu 
erkennen. Dort, wo wie auf dem Amrumer Kniepsand der Strand ganz 
allmahblich ansteigt, finden sich oft mehrere Ketten von Hochwannen 
hintereinander, und jeweils zwischen zwei Hochwannen ist ein kleiner 
Prallhang angedeutet, der aus einer vergangenen Sturmflut stammt. 
Nur bei Hochwasser wird der groBe Prallhang vom Wasser erreicht, 
bei Niedrigwasser liegt die Basis des Prallhanges trocken. Am West- 
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Abb. 2 Au. B. Schnitte durch die Kiistenzonen am Weststrand yon Sylt (A) und Amrum (B). 


strand von Amrum konnte beobachtet werden, daf sich auch im 
Niedrigwassergebiet auf der Seeseite einer Sandbank ein kleiner Prall- 
hang gebildet hatte (Abb. 2). Der Sand war hier wie beim groBen 
Prallhang gefestigt. Zwischen der Sandbank mit dem Prallhang und 
dem eigentlichen, groBen Prallhang lag eine breite Mulde, ein Brandungs- 
priel, der. Nomenklatur von Wrace (1934) folgend. 


SchlieBlich muf eine charakteristische Bildung erwaihnt werden, 
welche vor allem den steilen Prallhang von Sylt auszeichnet, die aber 
auch anderswo beobachtet werden konnte. Dicht iiber der Basis des 
Prallhanges treten bei Niedrigwasser kleine Rinnsale aus, die sich oft 
tief nach hinten einschneiden und ein kleines FluBsystem im Prallhang 
aussptilen. Hier flieBt das Wasser ab, welches sich bei Hochwasser in 
den Porenréumen des Sandes und in den Hochwannen angesammelt 
hatte. Diese charakteristische Region wird als Quellregion bezeichnet. 

RemANe (1940) unterscheidet im eulitoralen Bereich des Brandungs- 
gebietes die Bathyporeia-Haustorius-Zénose (Tellina-tenwis-Zonose) und 
die Otoplanen-Zénose, welche auf den Prallhang beschriinkt ist. In 
der vorliegenden Bearbeitung sollen den lotischen Lebensraumen auch 
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die Hochwannenregion und das Kiistengrundwasser angeschlossen 
werden, obwohl beide Lebensriiume nur noch bedingt unter dem Einflu8 
der Brandungswellen stehen. Sie kénnen sich aber nur in der Nahe 
starker Brandung bilden. 

Zunachst soll mit der Besprechung der eigentlichen Brandungsgebiete 
begonnen werden. Vor allem Morrmnsen (1921) hat ihre Besiedlung 
studiert. Unter den Crustaceen fallen Bathyporeia, Haustorius und 
Eurydice auf, unter den Polychiiten Scolecolepis. In etwas geschiitzten 
Gebieten kann Arenicola siedeln, wenn auch in geringer Individuen- 
dichte. Unter den Vertretern der Mikrofauna sind Harpacticiden be- 
sonders zahlreich, Nematoden dagegen seltener. Verschiedene Turbel- 
larien kommen vor, ebenso 'rachelocerca-Arten und andere Ciliaten. 
AuBerdem wurden Ostracoden, Gastrotrichen (T'urbanella), Batillipes 
mirus, Protodrilus und in einer Probe aus dem Brandungsgebiet von 
Amrum (13.7.50) auch die eigentiimliche Meduse Halammohydra 
gesehen. 

In Tabelle 1 sind eine Reihe von Proben aus dem Brandungsgebiet 
vor dem Kniepsand auf Amrum zusammengefaBt worden. Die Zahl 
von 48 im Lebensraum gefundenen Nematodenarten ist verhaltnismabig 
hoch; dabei handelt es sich jedoch in vielen Fallen um Einzelbefunde, 
und die Arten, die in der Tabelle eingeklammert sind, sind offensichtlich 
verirrte Exemplare aus den nahen Sandwattgebieten des Kniepsandes. 
Hypodontolaimus schuurmans-stekhoveni und vielleicht auch Neochroma- 
dora trichophora sind in erster Linie in dem verwandten Lebensraum 
des Prallhanges zu Hause. Bemerkenswert unter den Einzelfunden 
sind Arten, die in groéBerer Zahl in den Brandungsgebieten von Sylt 
wiedergefunden werden konnten. Das sind Mesacanthion latignathum, 
Oncholaimus campylocercoides, Stephanolaimus elegans, Eumorpholaimus 
sabulicolus, Theristus longisetosus und Siphonolaimus niger. Diese Arten 
scheinen optimale Lebensbedingungen in den Grobsand- und Kies- 
gebieten zu finden, wie sie sich ihnen im eulitoralen Bereich des Sylter 
Prallhanges bieten. Im feineren Sand von Amrum dagegen scheinen 
sie die Grenze ihres Vorkommens zu haben. 

Gerade unter den haufigsten vor Amrum gefundenen Arten sind 
einige, die ganz allgemein Sandgebiete bevorzugen. Dabei ist es von 
untergeordneter Bedeutung, ob diese Gebiete lenitisch oder lotisch sind, 
wenn nur der Sand nicht zu stark mit Schlick oder anderem Detritus 
durchmischt ist. Das sind z. B. Theristus normandicus, Oncholaimellus 
calvadosicus und Viscosia viscosa, Arten, die sich in erster Linie von 
Diatomeen ernihren. Diesen mehr euryptopen Arten stehen aber andere 
gegeniiber, die dem lotischen Brandungsbereich eindeutig den Vorzug 
geben oder die sogar, nach unserer bisherigen Kenntnis, darauf be- 
schrinkt sind. Dazu kénnen gerechnet werden: Monoposthia mirabilis, 


429, SpBpasTIAN ADAM GERLACH: 


Tabelle 1. Brandungsstrand vor Amrum. 


Pra- 


5 24. 7. 
22.7.1949) 23. 7.1949 |y949 13. 7.1950 | oon, 


6. 6. 1949 
Dominanz 


Theristus normandicus . 
Monoposthia mirabilis . 
Oncholaim. calvadosicus 
Viscosia viscosa. . .. - 
Stgmophora litoralis. . . 


Metachromadora suecica . 
Enoplolaimus propinquus 
Sigmophora rufa oe 
Neochromadora tecta. . . 


ere OW WHOWNOS 


bo 
w 


Dichromadora hyalocheile . 
Paracanthonchus caecus 
Allgéniella attenuata. . . 
Enoploides labiatus . . 
Chromadorita tentabunda . 
Ascolaimus elongatus 
Bathylaimus longisetosus . 
Individuenzahl ..... 


Begleiter: Mesacanthion latignathum, (Adoncholaimus fuscus), Oncholaimus 
campylocercoides, Longicyatholaimus clavicaudatus, Gammanema conicauda, (Desmo- 
dora serpentulus), Leptonemella sp. n., Leptonemella aphanothecae, (Metachromadora 
viviparum), Chromaspirina pontica, Spirina laevis, Spirina parasitifera, Micro- 
laimus honestus, Microlaimus marinus, (Hypodontolaimus balticus), Hypodonto- 
laimus schwurmans-stekhoveni, (Chromadora nudicapitata), Neochromadora tricho- 
phora, Neochromadora poecilosoma, Chromadorita ditlevseni, Axonolaimus para- 
spinosus, Odontophora armata, Odontophora setosa, Camacolaimus longicauda, 
Stephanolaimus elegans, Humorpholaimus sabulicolus, Theristus -longisetosus, 
(Theristus setosus), (Theristus acer), Paramonhystera elliptica, Xyala striata, 
Siphonolaimus niger. Artenzahl 48, 
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Sigmophora rufa und litoralis, Metachromadora suecica, Chromaspirina 
pontica, Dichromadora hyalocheile, Neochromadora tecta, Allgéniella atte- 
nuata, Bathylaimus longisetosus, X yala striata, Longicyatholaimus clavi- 
caudatus und auch Enoplolaimus propinquus. 

Weitere Proben wurden am Weststrand der Insel Sylt gesammelt. 
Hier ist der Sand gréber als vor Amrum, die Kiiste senkt sich zum Meere 
hin steiler ab, es sind weniger Sandbiinke vorgelagert; so kénnen die 
Wellen mit gréferer Gewalt bis an den Strand heran vordringen, und 
die Lebensbedingungen sind an dieser Kiiste extremer als auf Amrum. 
Hiermit erklart sich, da& in den Sandproben von Sylt weniger Nema- 
todenarten gefunden wurden als auf Amrum. Andererseits mu8 aber 
auch beriicksichtigt werden, daB siimtliche Proben auf einer Exkursion 
und nur in einem Strandgebiet gesammelt wurden. Bei ausgedehnteren 
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Tabelle 2. Verschiedene Proben vom Brandungsstrand vor Sylt. 
(Klappholttal, 6.—7. 7. 51.) 


Theristus normandicus . . . | 82| 30 | 11 | 32 | 12 | 10 | 27 | 100| 35 
Enoplolaimus propinquus . . ay) 2 2 4 | 24 3 7 |100| 7 
Allgéniella attenuata... . 6| 6 2 5 8 3 9 |100| 6 
Bheristhirs GPA ees eh il 5 1 7 i} 3 86) 4 
Enoploides labiatus. . . .. I 1 4 6] 57| 2 
Dichromadora hyalocheile . . 1 1 ope 43> 1 
Individuenzahl.. 2. . . 106 | 41 | 22 | 43 | 54 | 27 | 60 


Begleiter: Mesacanthion latignathum, Viscosia viscosa, Oncholaimus brachycercus, 
Paracanthonchus caecus, Monoposthia mirabilis, Metachromadora suecica, Chroma- 
spirina pontica, Richtersia demani, Chromadorita heterophya, Sabatiera sp., Stephano- 
laimus elegans, Xyala striata. Artenzahl 18. 


Untersuchungen werden sich sicher auch manche andere Arten vom 
Amrumer Strand wiederfinden lassen. 

Bei der Betrachtung der Tabelle 2, in der die Besiedlung des Strandes 
von Klappholttal wiedergeben wird, fallt auf, da® sich unter den 
18 Arten keine befinden, die als Irrgiiste aus anderen Lebensraumen 
bezeichnet werden kénnten. Im Gegenteil, es handelt sich ausschlieBlich 
um Formen des Brandungsstrandes. Uber Chromadorita heterophya 
und Richtersia demani kann ékologisch noch nicht viel ausgesagt werden, 
_ beide wurden nur einzeln in Klappholttal gefunden. Vielleicht leben sie 
eigentlich im sublitoralen Bereich. Durch die Tatsache, daB aus- 
schlieBlich Charakterarten des Brandungsstrandes vorkommen, wird 
einmal der Charakter dieses Strandes als extremer Lebensraum unter- 
strichen, zum anderen kommt in der Besiedlung zum Ausdruck, daB 
in der Nahe des Sylter Brandungsstrandes keine lenitischen Gebiete 
vorhanden sind, aus denen Irrgiste leicht eindringen konnten. — An 
den Strand von Klappholttal kann eine Probe aus Hérnum, an der 
Siidspitze von Sylt, angeschlossen werden: hier ist Mesacanthion lati- 
_gnathum die hiufigste Art, zusammen mit Paracanthonchus caecus und 
Euchromadora vulgaris. Die itbrigen Arten sind solche, die auch in den 
anderen Brandungsgebieten gefunden wurden. 

An die eulitoralen Brandungsgebiete soll die Besprechung des Prall- 
hanges als Lebensraum angeschlossen werden. Bevor aber auf die 
Besiedlung des groBen Brandungsprallhanges eingegangen wird, mul 
eine Probe erwihnt werden, die gewissermafen eine Zwischenstellung 
zwischen Prallhang und Brandungsstrand einnimmt. Sie wurde am 
seeseitigen Hang der kleinen, der Amrumer Kiiste vorgelagerten Sand- 
bank gesammelt, die bereits auf S.420 erwihnt wurde und in dem 
Profil der Abb. 2 eingezeichnet ist. Dieser kleine Prallhang ragt nur 
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etwa 1m iiber die Niedrigwasserlinie hinaus. Die Probe wurde am 
13. 7.51 gesammelt, es wurden 102 Nematoden untersucht. Fast 80% 
davon entfallen auf Chromadora axi und Hypodontolaimus schuurmans- 
stekhoveni, charakteristische Bewohner des Prallhanges, die hier, 100 m 
seewirts vom eigentlichen Hauptprallhang und isoliert in einer typi- 
schen Brandungsstrandfauna (Tabelle 1), einen zusagenden Lebensraum 
gefunden haben. Die iibrigen 7 Arten, die aber mengenmaBig ganz 
hinter den beiden charakteristischen Arten des Prallhanges zuriick- 
bleiben, sind gewéhnliche Arten des Brandungsgebietes. 

Die Besiedlungsdichte ist im Gebiet des Prallhanges naturgemaB 
gering, es handelt sich um einen extrem lotischen Lebensraum. Wenn 
man bei Flut die Brandung herankommen sieht und die Gewalt spiirt, 
mit der die Brecher auf dem Prallhang branden, dann erscheint es 
einem unvorstellbar, daB dieser aufgewiihlte Sandhang tiberhaupt be- 
siedelt ist, daB es sich hier um einen Lebensraum fiir Tiere handelt. In 
der Tat ist es noch unklar, wie die Bewohner des Prallhanges es fertig 
bringen, sich bei Hochwasser im Lebensraum zu halten, wenn mit jedem 
Wellenschlag Sand und Kies aufgeriihrt werden. Bei den charakte- 
ristischen Nematoden des Prallhanges und auch der Hochwannengebiete 
fallt auf, daB ihr Korper lang und struppig beborstet ist, so bei Hnoplo- 
laimus psammae, Chromadora axi, Hypodontolaimus schwurmans-stekho- 
veni und Neochromadora trichophora. Oft sieht man, daB an den Spitzen 
der Borsten Partikel angeklebt sind, und manchmal kann man auch 
beobachten, daB Sekrettropfen an der Spitze der Borsten ausgeschieden 
werden. Vielleicht ist es den Bewohnern des Prallhanges méglich, mit 
den zahlreichen klebrigen Borsten eine Anzahl von Sandk6rnern ihrer 
Umgebung zusammenzuhalten, so daB sie mit dem Wurm zusammen 
einen zusammenhangenden Klumpen bilden, der weniger leicht fort- 
gespult wird. Die Verlingerung der Kopf- und Kérperborsten ist bei 
marinen Nematoden ganz allgemein ein Merkmal der Bewohner lotischer 
Lebensraume. 

Ebenso arm wie die Nematodenbesiedlung ist auch die iibrige Fauna 
im Sande des Prallhanges. Nur Turbellarien sind in manchen Proben, 
besonders im grobkérnigen und kiesigen Sand, nicht selten; hier leben 
vor allem die Otoplaniden. AuBerdem wurden Gastrotrichen, Ciliaten, 
Harpacticiden und Protodrilus beobachtet. Uber die Nematoden- 
besiedlung unterrichtet Tabelle 3, doch ist die Zahl der Proben und 
die Zahl der darin gefundenen Individuen noch zu gering, als daB man 
sich wirklich schon ein Bild von der Verteilung der Arten machen 
konnte. Nach den bisherigen Ergebnissen und nach einem Vergleich 
mit anderen Fundortangaben kénnen Chromadora axi, Hypodontolaimus 
schuurmans-stekhoveni, Theristus pictus und Microlaimus ostracion als 
typische Bewohner des Prallhanges bezeichnet werden. Die meisten 
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Tabelle 3. Prallhang an der Nordseekiiste. 


Nr. 1: St. Peter, 3.7.50; Nr. 2: Westerheversand, 23. 6. 50; 
Nr. 3: Amrum, 13.7. 50; Nr.4 u. 5: Sylt, 6.7. 50. 


ISLNO DRONE MULE cer. Bee oh ay 4, See sl og th 
Hypodontolaimus schwurmans-stekhoveni. . 
Dichromadora hyalocheile ........ 
Microlaimus ostracion . .. . 4... . 
CUROMASONG Otpme A. oe. es ss te 
Ascolaimus elongatus. ......... 
Bathylaimus longisetosus ........ 
Bathylaimus stenolaimus ........ 
Enoplolaimus propinquus ........ 
Cryatholaimus apr. totes 4 
Chromadorina microlaima........ 
Oncholaimellus calvadosicus . ...... 
RGORICEL IELOST a ae a ce 
Theristus normandicus ......... 
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CR ESPUS CUES «os 920d Ug AG te tc. 5h gs 
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Wllbjentella attenuata... 1 be ns 
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iibrigen gefundenen Arten sind solche des Brandungsstrandes, Chroma- 
dorina microlaima ist als Irrgast aus den hoher gelegenen Hochwannen- 
und Muschelsandgebieten aufzufassen. Im wbrigen sind auch die oben 
als Charakterarten des Prallhanges bezeichneten Formen nicht auf den 
Prallhang beschrankt, konnen vielmehr auch in den geschiitzteren 
Hochwannengebieten gefunden werden, welche sich nach oben an den 
Prallhang anschlieBen. 


Die Besiedlung der Hochwannen erinnert in mancher Beziehung an 
die des Prallhanges, doch ist hier der lenitische Einflu8 schon starker 
spurbar. Auch im Prallhanggebiet der Nordseekiiste ist es ja so, dab 
lotische Perioden (Hochwasser) mit lenitischen (Niedrigwasser) regel- 
maBig wechseln, und daf bei Niedrigwasser der Prallhang trocken liegt 
und so vor Wasserbewegung geschiitzt ist. Im Hochwannengebiet 
wechseln auch lenitische und lotische Perioden ab, nur unregelmaBig, 
indem hier die lotischen Krafte nur bei Sturm und Hochflut wirksam 
werden, wogegen der lenitische Zustand der normale ist. Doch zeugen 
Rippelmarken im Sand der Hochwannengebiete von letischen Beein- 
flussungen. 

Die drei haufigsten Nematodenarten im Hochwannengebiet (Tabelle 4) 
sind die gleichen, die auch fiir den Prallhang charakteristisch sind: 
Chromadora axi, Hypodontolaimus schuurmans-stekhovent und Theristus 
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Tabelle 4. Hochwannengebiete. 


- Wester- 
heversand 
23. 6. 1950 
Chiromadoraranriae., <h-lti cenieemten aa 
Thenistus pictus. \.9. see ras awe shiv i) 
Hypodontolaimus schuurmans-stekhovent 3 | 8 1 
Enoplolaimus propinqguus ...... a 
| 
Dolicholaimus benepapillosus .... . 
Spilophorella candida ........ 2671 1 
Enoplolaimus subterraneus ..... . 
Enoploides labiatue . ....-.+..-. | 
(Nice EG Tiwr ec ote) ee tae c Me 3 
Cyatholaimus punctatus ....... 8 
Microlaimus cyatholaimoides .... . 3 
Enoplolaimus psammae ....... 3 
Todividnerzahi ite eee ane [41| 113 | 11 | 17 | 24 | 59 | 16+) 99 


Begleiter: Hnoplus brevis, Enoplolaimus litoralis, Adoncholaimus fuscus, Oncho- 
laimus brachycercus, Oncholaimus oxyuris, Catalaimus maxweberi, Desmodora serpen- 
tulus, Monoposthia costata, Sigmophora rufa, Onyx sagittarius, Microlaimus robusti- 
dens, Hypodontolaimus balticus, Allgéniella attenuata, Dichromadora hyalocheile, 
Ascolaimus elongatus, Odontophora armata, Bathylaimus assimilis, Theristus per- 
tenuis, Theristus setosus, Rhabditis sp. Artenzahl 32. 


pictus. Dazu tritt als Charakterart Hnoplolaimus psammae. Dolicho- 
laimus benepapillosus und Enoplolaimus subterraneus kennzeichnen die 
Hochwannengebiete als dem Bereich des Kiistengrundwassers benach- 
bart. Spilophorella candida ist ein typischer Bewohner der Hochwannen- 
gebiete, kommt im Bereich des Prallhanges jedoch nicht vor. Dagegen 
wurde sie auf Amrum haufig in den sich landwirts an die Hochwannen- 
gebiete anschlieBenden ,,Muschelsandzonen‘ gefunden. Diese Art bean- 
sprucht also starker lenitisch beeinfluBte Gebiete als die anderen Charak- 
terarten der Hochwannen. Bei der Behandlung des Lebensraumes des 
Muschelsandes wird auf Spilophorella candida noch einmal zuriickge- 
kommen. Zahlreiche weitere, meist im Hochwannengebiet nur einzeln 
gefundene Arten sind solche, die ganz allgemein die lenitischen Sand- 
wattgebiete bewohnen, ohne jedoch, wie Spilophorella candida, eine aus- 
gesprochene Bevorzugung der Hochwannengebiete erkennen zu lassen. 

Graibt man in der Region des Prallhanges oder im Hochwannengebiet 
zur Niedrigwasserzeit ein Loch im Sand, dann erreicht man in einiger 
Tiefe einen Grundwasserspiegel. Seine Tiefe unter der Oberfliche kann 
im oberen Teil des Prallhanges iiber 1 m betragen. Da die Untersuchung 
dieses ,,Kiistengrundwassers‘‘ am Strande der Kieler Bucht neue und 
eigentiimliche Formen auch unter den Nematoden in reicher Fiille ge- 
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bracht hatte, sollte versucht werden, ob sich nicht auch im Kiistengrund- 
wasser der Nordsee eine ahnliche spezifische Fauna wiirde entdecken 
lassen. Einige Proben, die am feinsandigen Strand von Amrum und 
St. Peter gesammelt wurden, fiihrten jedoch nicht zu den gewiinschten 
Entdeckungen, diese Proben enthielten eine Fauna, die der im ober- 
flachlichen Sand des Prallhanges und der Hochwannen lebenden gleicht. 
Lediglich 3 Exemplare der terrestrischen Art Mononchus brachyuris so- 
wie die Arten Dolicholaimus benepapillosus und Enoplolaimus subterra- 
neus konnten als Hinweis auf Beziehungen zur Grundwasserfauna auf- 
gefaBt werden. 

Kine charakteristische Grundwasserfauna wurde dann jedoch von 
Herrn Prof. Remane und Herrn Dr. Scuvuz entdeckt, als sie jeweils 
im Mai der Jahre 1949—1951 auf Sylt das Kiistengrundwasser unter- 
suchten. Zahlreiche Proben sind von ihnen nicht nur am Weststrand, 
sondern auch am Siidufer des Ellenbogens und am Strand nahe der Ort- 
schaft List gesammelt worden. Um ein mdglichst vollstindiges Bild 
von der Besiedlung zu erhalten, wurden in verschiedener Hohe am | 
Strande Lécher bis zum Grundwasser gegraben. Da8 hier eine andere 
Besiedlung gefunden wurde als auf Amrum, findet seine Erklarung 
dadurch, da sich der Sylter Strand aus grdberen Sand aufbaut als 
- der von Amrum. In Tabelle 5 sind die Ergebnisse einiger KorngréBen- 
untersuchungen wiedergegeben worden, die zeigen, daB im Bereich des 
Prallhanges das Material Kies ist. 

Im folgenden werden die zahlreichen Proben von Sylt auf 3 Gruppen 
verteilt, je nach der Tiefe, in der das Grundwasser angetroffen wurde: 

a) Proben aus dem Quellhorizont (vgl. 8. 420), aus der Zone am Fufe 
des Prallhanges, in der bei Ebbe Wasser ausflieBt. 

b) Proben aus dem Kiistengrundwasser unter dem Prallhang. 

c) Proben aus dem Kiistengrundwasser unter Hochwannen oder 
unter dem obersten Bereich des Prallhanges. 

Unterschiede, die sich aus der verschiedenen Lage der Fundorte 
ergeben, sind hier nicht besonders herausgearbeitet worden, doch soll 


Tabelle 5. saaragrape des Sandes in einem Profil durch die Lebensréume am 
‘—~ Weststrand von Sylt bei Klappholttal. 


Vor der 
Quell- 
region 

% 


Hoch- 
wanne 


Brandungsstrand QueJlregion | Prallhang 


Fraktion 
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darauf hingewiesen werden, daB Proben von den etwas geschitzteren 
Prallhanggebieten, die dem Kénigshafen zagewendet sind, reicher an 
Arten und Individuen sind als solche vom exponierten Weststrand von 
Sylt. Zum Vergleich mit der Grundwasserfauna wird hier noch eine 
Liste gegeben, in der die im gleichen Gebiet an der Oberfliche des 
Sandes lebenden Nematoden zusammengestellt worden sind (vgl. auch 


Tabelle 3): 


Thoracostomopsis barbata 
Enoploides labiatus 
Mesacanthion latignathum 
Enoplolaimus propinquus 
Dolicholaimus benepapillosus 
Viscosia viscosa 
Oncholaimus brachycercus 
Oncholaimus campylocercoides 
Desmodora pontica 
Metachromadora suecica 
Sigmophora rufa 

Desmodora serpentulus 
Monoposthia costata 
Microlaimus sp. — 


Euchromadora vulgaris 
Hypodontolaimus schuurmans-stekhovent 
Chromadorita ditlevsent 
Chromadorita tentabunda 
Sabatiera celtica 
Bathylaimus stenolaimus 
Axonolaimus paraspinosus 
Eumorpholaimus sabulicolus 
Theristus setosus 

Theristus longisetosus 
Theristus. pictus 

Xyala striata 
Siphonolaimus niger 
Tricoma sp. 


In Tabelle 6 wird die Nematodenbesiedlung der Quellregion dar- 
gestellt. Da die Quellregion am FuB des Prallhanges ausgebildet ist, 
. liegt sie nur wenige Zentimeter, héchstens 1/,m iiber der mittleren 


Tabelle 6. Quellregion auf Sylt. 


Mai—Juni 1951 


Ellenbogen 

Enoplolaimus propinquus 5 4 7 
Enoploides labiatus . . . Saale 26 u 4 5 
Oncholaimus brachycercus 20 | 4 1 kage Se! 3 + 
Mesacanthion latignathum 4 20s et 1 4 2 
Viscosia viscosa. . . . . 2| 2 68 6) 37 17 
Sigmophora rufa 3 3 8 1 2 
Stephanolaimus elegans 1 1 | 4) 4 1 
Paracanthonchus caecus ee 1 J 
Individuenzahl .... . 


Begleiter: Oxystomina elongata, Trefusia longicauda, Enoplus brevis, Enoplo- 
laimus conicollis, Dolicholaimus benepapillosus, Oncholaimus campylocercoides, 
Oncholaimus oxyuris, Pareurystomina acuminata, Paracanthonchus longus, Longi- 
cyatholaimus clavicaudatus, Cyatholaimus punctatus, Desmodora schulzi, Leptone- 
mella aphanothecae, Metachromadora suecica, Chromaspirina pontica, Spirina para- 
sitifera, Spirina laevis, Neochromadora tecta, Neochromadora trichophora, Euchro- 
madora vulgaris, Neochromadora poecilosoma, Allgéniella attenuata, Dichromadora 
setosa, Axonolaimus paraspinosus, Odontophora setosa, Camacolaimus longicauda, 
Bathylaimus stenolaimus, Eumorpholaimus sabulicolus, Theristus longisetosus, 
Theristus pictus, Paramonhystera elliptica, Xyala striata, Siphonolaimus niger, 
Tricoma sp. Artenzahl 46. 
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Niedrigwasserlinie. Das Substrat ist ein grober Sand, mit. kleinen 
Steinchen untermischt. In Tabelle 5 ist auch die KorngréRenanalyse 
einer Probe aus dem Quellhorizont enthalten, eine weitere Analyse 
wird in Tabelle 7 wiedergegeben. 

Wahrend die Proben aus der Quellregion kaum als eigentliche Proben 
aus dem Kiistengrundwasser anzusprechen sind — das ,,Grundwasser“ 
wurde hier schon wenige Zentimeter unter der Oberflache erreicht —, 
stammen die Proben, die in Tabelle 8 vereinigt sind, aus dem Kiisten- 
grundwasser im Bereich des Prallhangs. Hier ist das Wasser haufig nicht 
mehr so klar wie in der Quell- 
region, sondern durch organi- 
sche Beimengungen milchig 
und triibe. Auf die Nematoden- 


Tabelle 7. KorngréBe des Sandes in zwet 
Proben vom Siidufer des Hllenbogens auf Sylt. 
(Gesammelt von Herrn Dr. P. Ax.) 


Sy te : . Arenicola- 
; Mm pees 

besiedlung “dieses Lebensrau istbet eal seg cos _Sandschlieke 
mes soll spater im Zusammen- Prallhanges Prallhans 
hang mit den tbrigen Proben aren % % 
eingegangen werden. In Ta- 

hella. d Prob tiber 3 7,1 0,9 
elle werden Proben zu- 13 57.0 41 
sammengefaBt, die aus hoch- 0,5—1 35,8 10,0 
gelegenem Kiistengrundwasser os he ti me 
stammen, also aus Léchern, unter 0.1 uf 0.3 


die im Gebiet der Hochwannen 
und des obersten Bereiches des Prallhanges gegraben wurden. Hier 
liegt der Grundwasserspiegel bei Niedrigwasser tiber 1 m tief. 


Tabelle 8. Grundwasser am Prallhang von Sylt. 


West- 
Ellenbogen Strait 


dichte 


Indi- 
viduen- 


“Mai 1950 | Juni 1951 


Maj 1951 


Enoplolaimus propinquus . 
Oncholaimus campylocercoides 
Enoploides labiatus. . . . . 
Oncholaimus brachycercus . . 
Sigmophora rufa. ..... 
EHnoplolaimus subterraneus . . 
Paracanthonchus sp... . . 
_ Bathylaimus stenolaimus 
Microlaimus sp... . . + - 


Individuenzahl. ....... 


Begleiter: Mesacanthion latignathum, Enoplolaimus litoralis, Thoracostomopsis 
barbata, Dolicholaimus-benepapillosus, Viscosia viscosa, Desmodora ‘pontica, Desmo- 
_ dora schulzi, Metachromadora suecica, Metepsilonema hagmeieri, Dichromadora stygia, 
Neochromadora tecta, Chromadorita ditlevseni, Allgéniella attenuata, Stephanolaimus 
elegans, Camacolaimus longicauda, Bathylaimus longisetosus, Eumorpholaimus sabuli- 
cola, Theristus pictus, Xyala striata, Rhabditis sp. Artenzahl 29. 
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SchlieBlich miissen hier noch 2 Proben mit ihrer Nematoden- 
besiedlung genannt werden, fiir die die Grundwasserlécher noch eber- 
halb von dem Hochwannenbezirk gegraben wurden. Das Grundwasser 
wurde in etwas mehr als 1m Tiefe angetroffen. In diesen Proben 
wurden einige Arten getroffen, die in der Kieler Bucht charakteristische 
Bewohner des Kiistengrundwassers sind. Die eine Probe wurde am 
30. 5. 51 am Weststrand von Sylt, dicht am FuBe der Diinen gegraben. 
Das Grundwasser erschien in 110 cm Tiefe und hatte einen Salzgehalt 
von 39/,). Die haufigsten Arten sind Enoplolaimus litoralis, Enoplolaimus 
subterraneus und Dolicholaimus benepapillosus, auBerdem wurden aber in 
einzelnen Exemplaren auch Halichoanolaimus obtusicaudatus und Prochro- 


madorella subterranea gefunden, neben anderen, eurytoperen Arten. Die — 


zweite hier zu nennende Probe wurde an einer ahnlichen Stelle am 


26.5.51 in 100cm Tiefe ergraben. Die haufigsten Arten sind hier 
Enoplolaimus subterraneus, Dorylavmus carteri und Theristus pictus, an. 


bezeichnenden, einzeln gefundenen Arten sind Dorylaimus obtusicaudatus, 
Dolicholaimus benepapillosus, Prochromadorella subterranea, Dichromadora 
~ stygia, Eurystomina terricola und Plectus granulosus zu nennen. 

Bevor nun auf die Nematodenbesiedlung des Grundwassers ein- 
gegangen werden kann, miissen einige allgemeine Bemerkungen tiber 
diesen Lebensraum vorausgeschickt werden. Nach den ersten Unter- 
suchungen im Kiistengrundwasser der Kieler Bucht definierten REMANE 
und Scuuuz (1935) das Kustengrundwasser als den Lebensraum im 


Tabelle 9. Grundwasser unter Hochwannen auf Sylt. 


Mai 1951 | Mai 1950 | Juni1951 


List Ellenbogen es 
Enoplolaimus subterraneus. . 
Enoplolaimus propinquus . . 
Dolicholaimus benepapillosus . 
Enoplolaimus litoralis. . . . 
Sigmophora rufa... ... 
Oncholaimus campylocercoides 
Oncholaimus brachycercus . . 
Dichromadora stygia . 

Camacolaimus longicauda . . 


Individuenzahl. ...... 72 | 71.) 45 }-90 | 109) 40) 50 

Begleiter: Hnoplus brevis, Enoploides labiatus, Hnoplolaimus conicollis, Dory- 
laimus carteri, Dorylaimus obtusicaudatus, Tripyla cornuta, Longicyatholaimus 
clavicaudatus, Cyatholaimus punctatus, Desmodora schulzi, Metachromadora vivipara, 
Chromaspirina pontica, Metepsilonema hagmeieri, Microlaimus sp., Hypodontolaimus 
ponticus, Neochromadora tecta, Chromadorita ditlevseni, A xonolaimus PArAaspinosus, 
Ascolaimus elongatus, Plectus sp., Bathylaimus stenolaimus, Theristus pictus, 
Steineria polychaetoides, Xyala striata, Siphonolaimus niger, Tricoma sp., Rhab- 
ditis sp. Artenzahl 38. 
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Ubergangsgebiet vom siiBep Grundwasser zum Meerwasser. In diesem 
subterranen Brackwassergebiet wurden die zahlreichen eigentiimlichen 
Arten entdeckt, die den Lebensraum des Kiistengrundwassers aus- 
zeichnen und ihm eine Sonderstellung unter den litoralen Lebens- 
raumen verschaffen. An der Kiiste der Kieler Bucht, wo kein bedeutender 
Gezeitenwechsel stattfindet und wo durch diluviale Kliffs stellenweise 
ein hoher Grundwasserdruck herrscht, beginnt die Mischzone des Meer- 
wassers mit dem Grundwasser oft unmittelbar am Prallhang, unter der 
Otoplanenzone. Kann dies aber auch fiir die Kiisten der Nordsee zu- 
treffen ? 

Tabelle 10 gibt Aufschlu8 iiber den Salzgehalt des Kiistengrund- 
wassers am Strande von Sylt. Die Proben wurden in der Niedrig- 
wasserzeit gesammelt, bevor noch durch steigendes Wasser das Grund- 
wasser hatte beeinflu&8t werden kénnen. Es geht aus den Messungen 
hervor, da im Bereich des Prallhanges das Grundwasser den gleichen 
Salzgehalt hat wie das Wasser der Nordsee. Erst im Bereich der Hoch- 
wannen und stirker dann am Fufe der Dien tritt eine merkliche 
Abnahme des Salzgehaltes ein, denn hier mischt sich das Meerwasser 
mit aus den Diinen austretendem SiiBwasser. Damit zerfallt aber die 
,, Grundwasserregion* an der Nordseektiste in 2 Gebiete, eine mit vollem 
Salzgehalt, die unter dem Prallhang gelegen ist, und eine zweite weiter 
landeinwarts, in der das Grundwasser brackig ist. 

Nur die zweite Region ist dem Kiistengrundwasser der Kieler Bucht 
gleichzusetzen. Die erste Region, unter dem Prallhang gelegen, kann 
nur von solchen Arten besiedelt werden, die den vollen Salzgehalt der 
Nordsee ertragen. Betrachten wir Tabelle 6 und 8, in denen die Besied- 
lung der Quellregion und des Grundwassers unter dem Prallhang wieder- 
gegeben wird, dann vermissen wir Faunenelemente, die auf eine Ver- 
wandtschaft des Lebensraumes mit dem eigentlichen Kiistengrundwasser 
hindeuten. In die Quellregion dringen lediglich ganz vereinzelte Exem- 
plare von Dolicholaimus benepapillosus ein, im Grundwasser unter dem 
Prallhang wurden einzelne Enoplolaimuslitoralis, Dichromadora stygia und 


Tabelle 10. Verteilung des Salzgehaltes in verschiedenen Proben aus dem Kiisten- 
grundwasser der Nordsee am Weststrand von Sylt bei Klappholttal (6.7.51). 


Lokalitat Salzgehalt 
"loo 

c ‘ 

AEA Ae INS eae aS SA ae ee eee ee | 30,79 
Wasser der Quéliresion. ~ oe  S O e h | 31,26 
Grundwasser in der Mitte des Prallhangs......-.-.- . 31,49 
Grundwasser oben am Prallhang. ......+....-./| 31,49 
Grundwasser unter der Hochwamne,. ........--.--.: | 19,56 


Grundwasser am FuBe der Diinen. ........-. 7,74 
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Enoplolaimus subterraneus gefunden. Dagegen sind Arten der Brandungs- 
gebiete reichlich vertreten, dazu kommt neben Sigmophora rufa vor 
allem Theristus pictus als Vertreter der Fauna des Prallhanges. Es muB 
aber auffallen, da im Gebiet des Prallhanges von Sylt eine ganze Reihe 
von Nematodenarten gesammelt werden konnten, die in anderen Ge- 
bieten der Nordseekiiste héchstens sehr verstreut einmal gefunden 
wurden, z. B. Mesacanthion latignathum, Enoplolaimus conicollis, Thora- 


Hochwanne 


Pralihang 


CS Einstrom des Meerwassers ber Flut 
i ae Sas — Ausstrom des Grundwasser ber Ebbe 
LCA Bi Hac on = Ausstrom des siben Grundwassers aus den Diinen 


Abb. 3. Schematischer Schnitt durch die Region des Prallhanges am Weststrand von Sylt. 


costomopsis barbata, Oncholaimus campylocercoides, vielleicht auch Oncho- 
laimus brachycercus, dann Desmodora schulzi, Desmodora pontica, 
Stephanolaimus elegans, Siphonolaimus niger, Tricoma sp. und vielleicht 
Camacolaimus longicauda, Theristus longisetosus und Eumorpholaimus 
sabulicolus. 

Leider ist die Besiedlung der sublitoralen Region der Nordsee, was 
die Nematoden anbetrifft, noch so gut wie unbekannt, deshalb kénnen 
noch keine Angaben tiber die Nematodenfauna sublitoraler Kiesgebiete 
gemacht werden. In der Kieler Bucht findet sich aber in den sub- 
litoralen Kies- und Grobsandgebieten eine Nematodenfauna, die in 
mancher Hinsicht an die erinnert, die am Sylter Prallhang lebt. Das geht 
aus den Untersuchungen von Scuutz (1932) und noch unveréffentlichten 
Untersuchungen des Verfassers hervor. REMANE (1933) hat diese Region 
der Kieler Bucht als Halammohydra-Biozonose beschrieben. Damit wird 
es aber zumindest sehr wahrscheinlich, daB es sich bei vielen der an- 
scheinend ,,charakteristischen‘‘ Arten des Grundwassers unter dem 
Prallhang weniger um Grundwasserarten handelt, als um solche, die 
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Kiesboden bevorzugen. Damit soll gesagt sein, daB diese Arten das 
Grundwasser nicht deshalb besiedeln, weil sich hier ein Grundwasser- 
lebensraum bietet, sondern deshalb, weil sie hier ein kiesiges, grob- 
poriges Substrat finden. 

Dem Grundwasser am Prallhang sollen die eigentlichen Proben aus 
dem Kiistengrundwasser gegeniibergestellt werden. Naturgema8 sind 
die Ubergiinge zwischen beiden Gruppen gleitend, auch in das Grund- 
wasser am Prallhang dringen ja einzelne Vertreter der echten Grund- 
wasserfauna ein. Charakteristisch fiir die meisten Proben aus dem 
eigentlichen Bereich des Kiistengrundwassers ist das zahlreiche Auf- 
treten von Dolicholawmus benepapillosus, Enoplolaimus subterraneus 
Enoplolaimus litoralis und Dichromadora stygia. .Bemerkenswert ist, da8 
Dolicholaimus und Dichromadora auch in der Kieler Bucht vorkommen 
und hier auf das Kiistengrundwasser beschrankt sind. AuBerdem wurde, 
wenn auch nur in einem Exemplar, die Art Halichoanolaimus obtusi- 
caudatus gefunden (8.430), ein ganz typischer Vertreter der Kiistengrund- 
wasserfauna in der Kieler Bucht. SchlieBlich weisen auch Vertreter 
aus terrestrischen Gruppen darauf hin, daB es sich um einen Lebensraum 
mit vermindertem Salzgehalt, an der Grenze zur terrestrischen Region, 
handelt: Dorylaimus-Arten, Tripyla cornuta, Plectus granulosus, Rhab- 
ditis-Arten und die Brackerde-Art Hurystomina terricola. 

Bei einigen Arten, die nach den hier wiedergegebenen Proben an- 
scheinend typische Grundwasserbewohner sind, bleiben doch Zweifel, 
ob sie nicht wie viele Arten aus dem Grundwasser unter dem Prallhang 
eigentlich Kiesbewohner seien, so Metepsilonema hagmeieri? und Steineria 
polychaetoides, wenn auch bei diesen Arten merkwiirdig ist, daB sie nur 
im oberen Teil des Grundwassers, nicht aber im Grundwasser nahe der 
Oberflaiche, also im unteren Bereich des Prallhanges leben. 

In Tabelle 11 wird noch einmal eine kurze Ubersicht tiber einige 
der wichtigeren Arten des Prallhanges gegeben. Abb.3 zeigt einen 
schematischen Schnitt durch den Prallhang, in den die einzelnen Lebens- 
raume eingezeichnet sind. 

1 Hier kann eine Probe angeschlossen werden, die am 21.5. 50 im Grundwasser 
unter einer Hochwanne am Westrand von Sylt gesammelt wurde. Die Lebens- 
bedingungen in dieser Hochwanne scheinen eher lenitisch als lotisch zu sein, zu- 
mindest sind an Stelle der Prallhangbewohner lenitische Nematodenarten vor- 
handen: Spilophorella candida, Syringolaimus striaticaudatus, Chromadora aat, 
Enoplolaimus psammae, Microlaimus cyatholaimoides neben anderen. Die Besied- 
lung zeigt also eine Zusammensetzung, wie sie typisch fiir Hochwannengebiete ist. 
Daneben wurde aber auBer Dolicholaimus benepapillosus auch ein Exemplar von 
Halichoanolaimus obtusicaudatus gefunden, einer typischen Art des Kiistengrund- 
wassers. Bemerkenswert ist weiterhin der Fund von Dichromadora setosa. 

2 Metepsilonema hagmeieri ist 1924 von STAUFFER aus dem Amphioxus-Sand 
von Helgoland beschrieben worden (Zool. Jb., System., Okol. u. Geogr. 49, 119 bis 


130). 
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Tabelle 11. Verteilung einiger Nematoden auf die Lehensrdwme des Prallhanges 
von Sylt. (— einzeln; + regelmiBig; e haufig-) 


' tH 
2/2 |eelee| ue 
o no = 
2) Fea | 62 | 25 
8 | |g2/ 23 | ne 
S|) 6 |e" | eg |g 
4d o 
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Mesacanthion latignathum +e] 
Viscosia viscosa Stee ies ae eee 
Arten von Enoploides labiatus 8 Oo ate 
Brandungsstrand | §jgmophora rufa es Oa te! ea ee a ile re 
und Prallhang | Qncholaimus brachycercus @ ; @ e + |} — 
Enoplolaimus propinquus e e © ole Atnars 
Bathylaimus stenolaimus Se oe 
| Theristus pictus 
Stephanolaimus elegans + |) — 
Arten des Desmodora schulzi Fin — 
Kiesbodens Oncholaimus campylocercoides —|— |e @ 
Metepsilonema hagmeieri e 
Dolicholaimus benepapillosus —|—!/}—)}e e 
Enoplolaimus litoralis S55 e 
Dichromadora stygia ;— | + | + 
Enoplolaimus subterraneus oot e e 
Grundwasser- Halichoanolaimus obtusicaudatus a 
arten Eurystomina terricola = 
Dorylaimus carteri Bais 3 
Dorylaimus obtusicaudatus a 
| Plectus granulosus = 


b) Lenitische Lebensrdume. 

Der groBte Teil des Wattenmeeres der deutschen Nordseekiiste gehort 
zu den lenitischen Gebieten, in denen die Wirkung der Wellenbewegung 
gemindert ist. Die Gruppierung der lenitischen Lebensréume erfolgt 
hier nach dem Substrat; eine Anordnung nach der noch spiirbaren 
Kinwirkung lotischer Faktoren ist schwer durchzufiihren, denn es kann 
bei einer in gleichem Mae geringen Wasserbewegung einmal z. B. ein 
Watt existieren, welches aus mittelgrobem Sand mit Detritus besteht, 
zum anderen auch ein feinsandiges oder schluffiges, schlickreicheres 
Watt. Welche Korngré8e der Sandanteil in dem betreffenden Watt 
hat, wird in erster Linie durch die geologischen und geographischen 
Verhialtnisse bedingt. 

Die Sandwatten. 

Hier soll mit der Besprechung der Lebensréume begonnen werden, 
in denen das Substrat aus verhiltnismaiBig grobem Sand mit Detritus 
besteht. Solche Sandwatten finden sich im Kénigshafen auf Sylt, auf 
dem Kniepsand vor Amrum und an geeigneten Stellen am Westerhever- 
sand und bei St. Peter. Die Besiedlung dieses Sandwattes wird: besonders 


————— ee 
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eingehend behandelt werden, da sich gerade im Sandwatt die zonenartige 
Gliederung nach der Lage zum Meeresspiegel gut verfolgen laBt. 

GewissermaBen ein Ubergang vom lotischen zum lenitischen Lebens- 
raum wurde in Proben angetroffen, die an der Siidseite des Ellenbogens 
auf Sylt- gesammelt wurden. Hier schlieBt sich an den Prallhang see- 
warts ein etwa 75m breiter Streifen Sandwatt an, bevor der Boden 
starker zum Priel hin abfallt. Das Substrat ist ein Mittelsand, dem 
zu gleichen Teilen Feinsand und Grobsand beigemengt sind, auRerdem 
aber auch ein betrachtlicher Anteil von Sinkstoffen (Tabelle 7). Unter 
der Makrofauna fallen Arenicola und Corophium besonders auf, auBerdem 
Lanice. Nematoden sind im allgemeinen nicht selten. Dabei bestimmen 
lotische Arten durchaus das Bild (Tabelle 12), es seien hier nur Enoplo- 
laimus propingquus, Metachromadora suecica, Bathylaimus longisetosus 
und Monoposthia mirabilis genannt. Andererseits ist der Anteil leniti- 
scher Arten hoéher als im eigentlichen Brandungsgebiet, und wahrend 
es sich dort um Einzelfunde von Irrgasten handelt, ist hier zumindest 
von Azonolaimus paraspinosus und Desmodora serpentulus anzunehmen, 
daB sie zu den standigen Bewohnern des Gebietes zahlen. 


Tabelle 12. Sandwatt unter dem Prallhang. 


Viscosia viscosa ..... 
Enoplolaimus propinquus . 
Enoploides labiatus . 
Metachromadora suecica . . 
Bathylaimus longisetosus 
Theristus normandicus 
Paracanthonchus caecus . . 


Monoposthia mirabilis. . . 
Axonolaimus paraspinosus . 
Oncholaimus brachycercus . 
Neochromadora poecilosoma 
Desmodora serpentulus 
Individuenzahl. ..... 

Begleiter: Anoplostoma viviparum, Adoncholaimus fuscus, Polygastrophora 
major, Cyatholaimus punctatus, Sigmophora rufa, S. litoralis, Microlaimus honestus, 
Hypodontolaimus ponticus, Chromadorina microlaima, Huchromadora vulgaris, 
Dichromadora hyalocheile, Chromadorita tentabunda, Ascolaimus elongatus, Bathy- 
laimus stenolaimus, Tripyloides marinus, Eumorpholaimus sabulicolus, Theristus 
acer, Theristus setosus. - 

AuBerdem in ahnlichen Proben: Nemanema sp., Mesacanthion latignathum, 
Enoplus brevis, Thoracostomopsis barbata, Oncholaimus campylocercoides, Longi- 
cyatholaimus clavicaudatus, Desmodora schulz, D. pontica, Spirina parasitifera, 
S. laevis, Sabatiera celtica, Camacolaimus longicauda, Bathylaimus inermis, Steineria 
mirabilis, Siphonolaimus niger. 
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Diese Proben wurden zwar im Ké6nigshafen gesammelt, also nicht 
auf der Seeseite der Insel Sylt; trotzdem kann bei Siidwinden die 
Brandung das Gebiet noch mit betriichtlicher Starke erreichen, wovon 
der Prallhang zeugt. Die Watten weiter im Inneren des Kénigshafens 
liegen geschiitzter, die Ufer sind teils noch sandig, teils mit Andelgras 
bewachsen, viele Stellen des Wattenbodens werden von Zostera nana 
besiedelt. Doch sind noch flache Rippelmarken ausgebildet, zwischen 
denen man die Kothaufen von Arenicola sieht. In diesem Gebiet wurden 
3 Proben auf ihre Nematodenbesiedlung hin untersucht. Arten des Bran- 
dungsstrandes finden sich hier zwar noch einzeln (Hnoplolaimus 
propinguus, Metachromadora suecica, Monoposthia mirabilis, Theristus 
longisetosus ), doch spielen sie mengenmaBig nur noch eine geringe Rolle. 
Dagegen tritt in diesem Arenicola-Sandwatt Desmodora serpentulus 
dominierend auf (30—60% ), eine Art, die ebenso wie Monoposthia costata 
(5—10%) die lenitischen Sandgebiete gut charakterisiert. 

In mehr als einer Beziehung stehen diesem Arenicola-Sandwatt von 
Sylt die tiefsten Teile des Kniepsandes von Amrum nahe. Allerdings 
liegt der Kniepsand jetzt fast in seiner ganzen Flache so hoch tber 
der Wasserlinie, da er nur bei besonders hohem Wasserstand tber- 
flutet wird, im Gegensatz zu fritheren Zeiten, als der eigentliche Kniep- 
sand von der Insel Amrum noch durch ein ausgedehntes Arenicola-Watt 
getrennt war (vgl. ScuuLz 1936). Jetzt kann Arenicola nur an wenigen 
Stellen des Kniepsandes siedeln. Ein Arenicola-Watt wurde am Nord- 
ende des Kniepsandes untersucht, dort, wo friiher der Kniephafen in 
die Nordsee miindete, weiter dann auf dem Kniepsand dicht am Quer- 
markenfeuer, dort, wo durch Sandbinke geschiitzt, eine flache Bucht in 
den Kniepsand einschneidet. Uber die hydrographischen Verhiltnisse und 
die Korngr6Be des Sandes unterrichten die Arbeiten von ScHutLz (1936, 
1938) und ScuuLz u. MEYER (1939), die meisten Sandkérner entsprechen 
der GroBenordnung 0,2 mm. Damit stehen die Amrumer Sandwatten 
zwischen den grobkérnigen von Sylt und den feinsandigen von Biisum. 

Neben Arenicola kommen in den Sandwatten Nereis und Corophium 
vor, an manchen exponierten Stellen dringt auch Bathyporeia ein. Unter 
den Nematoden (Tabelle 13) nimmt wie im Kénigshafen Desmodora 
serpentulus die erste Stelle ein, auch Monoposthia costata wurde in den 
meisten Proben gefunden. Dagegen ist Theristus acer eine Art, die nur 
in den Amrumer Proben zahlreich gefunden werden konnte, vielleicht, 
weil die Amrumer Watten hoher als die von Sylt liegen. Einige wenige 
Arten des Brandungsstrandes dringen auch in Amrum in die Sand- 
watten ein (Hnoplolaimus propinquus und Monoposthia mirabilis). 

Ks ist nicht ganz leicht, die untersuchten Sandwatten in das durch 
Untersuchungen tiber die Makrofauna geschaffene Zonosensystem ein- 
zugliedern. WOHLENBERG (1937) hat aus dem Kénigshafen die Arenicola- 
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Tabelle 13. Arenicola-Sandwatt vom Kniepsand auf Amrum. 


a ede 
Dn 
50 | 44 | 53 | 33 | 50 | 12 | 18 | 100 


Desmodora serpentulus . 
Thersstus Acer isc sl deos 
Axonolaimus paraspinosus 
Tripyloides marinus . . 
Cyatholaimus punctatus. . 


Monoposthia costata .... 
Chromadora nudicapitata . 
Bathylaimus assimilis 
Enoploides labiatus. . ... 
Adoncholaimus fuscus. . . . 
Enoplolaimus propinquus . . 
Individuenzahl. ...... 


Begleiter: Hnoplus brevis, Oncholaimus oxyuris, Paracanthonchus caecus, (Mono- 
posthia mirabilis), (Sigmophora litoralis), Onyx sagittarius, Microlaimus honestus, 
MM. cyatholaimoides, (M.robustidens), Hypodontolaimus balticus, Chromadorina 
microlaima, Dichromadora cephalata, (Neochromadora tecta), Chromadorita tenta- 
bunda, C. ditlevseni, Odontophora armata, Ascolaimus elongatus, Theristus norman- 
dicus, T'. pertenuis, Monhystera parva. Artenzahl 31. 
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marina-Scoloplos-Siedlung beschrieben, wo sie weite Flaichen einnimmt. 
Aus diesem Gebiet stammen die oben angefiihrten Proben von Sylt. 
REMANE (1940) hat diese Zonose WOHLENBERGs mit in seine Arenicola- 
Cardium-Zone einbezogen. Andererseits entspricht auch die Arenicola- 
Siedlung der Scoloplos-Variation von LINKE (1939) aus dem Jadebusen 
recht gut dem hier behandelten Lebensraum. Von REMANE (1940) wird 
diese Zonose jedoch in das Brandungsgebiet, in die Bathyporeia-Zone, 
gestellt. Auch von der Arenicola-Scoloplos-Siedlung WoOHLENBERGSs 
kommen Uberginge zum Brandungsgebiet mit Tellina tenuis vor. 
Auf Grund der Nematodenbesiedlung miissen die Sandwatten. von 
Sylt und Amrum zu einer Zo6nose vereinigt werden, die jedoch 
scharf durch ihre Besiedlung von den feinkérnigeren Sandwatten 
unterschieden ist. Charakterarten sind Desmodora serpentulus und 
Monoposthia costata. 


Der Kniepsand auf Amrum. 


Im Anschlu8 an die Arenicola-Scoloplos-Watten soll auf die Besied- 
lung des Kniepsandes von Amrum niher eingegangen werden. Dieser 
Kniepsand erstreckt sich an der Westkiiste der Insel Amrum entlang, er ist 
etwa 1 km breit. In seinen héchsten Teilen ragt er iiber 2 m tiber die Linie 
mittleren Tidenniedrigwassers hinaus, wird also nur bei ganz besonders 
hohem Wasserstand vollstandig tiberflutet. Genaue Nivellierungen haben 
Scuutz und Mnyer (1939) veréffentlicht (vgl. auch Abb. 4A). Hinter 


=. 
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dem Brandungsstrand und dem Prallhang erreicht der Sand schnell 
seine groBte Hohe, so daB im Westen gegen das Meer hin der Kniepsand. 
von einem Strandwall begrenzt wird. Darauf folgt eine ganz flache Mulde, 
die erst dann deutlich in Erscheinung tritt, wenn der Kniepsand teilweise 
iiberflutet wird, und die im Osten durch den Anstieg zu den Diinen 
Amrums hin begrenzt wird. Da8 dieses Kniepsandprofil nicht nur auf 
Amrum ausgebildet ist, veranschaulichen Abb. 4 B und C. Interessant 
ist, daB sich aihnliche Lebensgemeinschaften wie auf dem Kniepsand 
auch auf den Sandbanken vor St. Peter und auf dem Westerheversand 


A Dine 
Farbstreifen- Cyangphyc- ; 
sand Sand 4: 


Pral- Hooh- trockener Musohel- Gledius- 
hong wonnen Sond sand ‘Sand 
Srandungsstrand eer ae 


Corophium-Sand 


, : Andel 
Pralf- Hoch-__ Muschel- Corophium- . Corophium- . 
Brandungsstrond hang wonnen sand Sand Arenicole-Sand Sond geod 


C ; 

Prall-  Hoch-  trookener —_‘Bledivs- : 

hong  wonne _Sand Sand me Ver cee Andel- 
ao es schlickiger Arenicola-Sond Uggen wiese 


Brandungsstrand 


Abb. 4A—C. Schnitte durch die Sandwatt-Flichen des Kniepsandes auf Amrum (A), des 
Westerheversandes (B) und yon St. Peter (C). 


wiederfinden, wobei man allerdings die verschiedene Héhenlage beriick- 
sichtigen mu; der Kniepsand ist am héchsten aufgeschiittet, dagegen 
finden sich in den anderen Gebieten weite Strecken mit Arenicola- 
Besiedlung. 

Vom Meer zur Diine hin fortschreitend, geben wir zunichst einmal 
eine kurze Zusammenstellung der verschiedenen Lebensraume des 
Kniepsandes: 

1. Brandungsstrand mit Prallhang und Hochwannengebiet (vgl. 8.419). 

2. Trockener ,,Zuckersand‘‘ an manchen Stellen des Strandwalles, 
die besonders hoch iiber die mittlere Hochwasserlinie aufragen. An 
der Oberflache unbesiedelt. 

3. Muschelsand, gleichfalls ziemlich hoch gelegen, wird aber gerade noch 
von kapillar aus dem Grundwasser aufsteigendem Wasser erreicht. Auf 


der Oberfliche des Sandes zahlreiche Muschelschalen und -bruchstiicke. ~ 


4. Bledius-Sand, etwas niedriger als der Muschelsand, in den Ober- 
flachenschichten hiiufig von Cyanophyceen durchwachsen und verfilzt. 
Weite Strecken des Kniepsandes werden vom Bledius-Sand ein- 


genommen; sie sind leicht an den Sandhiufchen von Bledius arenarius 
zu erkennen. 


————— 
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5. Corophium-Sand, nimmtim allgemeinen die tiefste Region des Kniep- 
sandes ein. Die Oberfliche des Sandes ist braun, manchmal finden sich 
auch Cyanophyceen. Kriechspuren von Nereis. An einigen besonders 
tiefen Stellen dringt Arenicola ein und es kommt zur Ausbildung eines 
Arenicola-Scoloplos-Wattes (vgl. 8.436). Der Corophium Sand wird jedoch 
nur gelegentlich tiberflutet, nicht regelmaBig wie das Arenicola-Watt. 

6. Farbstreifensand, an manchen Stellen, wo der Sand schwach zu 
den Diinen hin ansteigt, meist in einem 50—100m breiten Streifen. 
Nicht an allen Stellen kann die deutliche Schichtenfolge im Sand 
(weif-griin-rot-schwarz) beobachtet werden (vgl. Scouunz 1936). 

7. Cyanophyceensand, im Aussehen dem Bledius-Sand sehr ahnlich. 
Die hydrographischen Verhialtnisse sind aber ganz anders, denn unter 
dem Cyanophyceensand findet sich brackiges Grundwasser, welches 
kapillar zur Oberflache vordringt, nicht salziges Grundwasser wie unter 
dem Bledius-Sand. An manchen Stellen wachst Honckenya peploides. 

8. Diinenregion, meist mit Psamma bewachsen. Der Sand an der 
Oberflache ist trocken und daher unbesiedelt von der Mikrofauna. 

Im Muschelsand sind Nematoden die einzigen Organismen, die regel- 
maBig gefunden wurden, allerdings oft in sehr geringer Anzahl. AuBer- 
dem wurden Oligochiten und Turbellarien gesehen, sehr vereinzelt 
auch Harpacticiden. Die Nematodenfauna (Tabelle 14) setzt sich aus 


Tabelle 14. Muschelsand. 


Chromadora nudicapitata .... . 
Cyatholaimus punctatus. . ... . 
Tripyloides marinus ....... 3 
Microlaimus robustidens. .... . 23 
Theristus-flevensis . 2... 6 ess 10 
Axonolaimus paraspinosus 3 
Syringolaimus striaticaudatus . . . 11 
“Bathylaimus assimillis. . ... . 4 
PPD CYUSUUS MUNVUS: 1% ee ouie ss 3 
Thersstis pertentss. . «we 3 
Spilophorella candida. ...... 1 
Oncholaimus oxyuris . .. 1... 1 
Individuenzahl. ......... | 54 | 179 | 88 


Begleiter: Dolicholaimus benepapillosus, Hnoploides labiatus, Enoplolaimus pro- 
pinquus, Catalaimus maxweberi, Paracanthonchus caecus, Desmodora serpentulus. 
Microlaimus globiceps, M. honestus, M. cyatholaimoides, Hypodontolaimus balticus, 
Allgéniella guidoschneideri, Dichromadora geophila, Chromadorita tentabunda, C. dit- 
levseni, Ascolaimus elongatus, Camacolaimus longicauda, Theristus setosus, Mon- 
hystera parva, Cephalobus strandi-cornutus. Artenzahl 31. 
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mehreren dkologischen Gruppen zusammen. Einmal verraten Enoplo- 
laimus propinquus und Camacolaimus longicauda die Nachbarschaft der 
Brandungsgebiete, Spilophorella candida und Dolicholaimus benepapil- 
losus deuten dariiber hinaus auf Beziehungen zu den Hochwannen- 
gebieten hin. Der Muschelsand liegt aber auch auf einem hohen Niveau 
iiber der mittleren Hochwasserlinie, in der Besiedlung kommt das durch 
Arten wie Syringolaimus striaticaudatus, Catalaimus maxwebert und 
Microlaimus robustidens zum Ausdruck, auBerdem durch Brackwasser- 
arten wie Theristus flevensis, Microlaimus globiceps, Allgéniella guido- 
schneideri, Dichromadora geophila und Cephalobus strandicornutus. Durch 
diese Arten wird auf eine 6kologische Verwandtschaft des Lebensraumes 
mit der supralitoralen Region hingewiesen, die auf dem Kniepsand 
durch den Cyanophyceensand reprasentiert wird. Die iibrigen Arten, 
darunter die drei haufigsten, sind weniger spezifisch und tber die meisten 
Lebensritume des Kniepsandes verbreitet. 

Die Besiedlung des Blediws-Sandes erinnert in vielem an die des 
Muschelsandes. Es scheint, daB das Vorkommen von Bledius arenarius 
keinen besonders groBen okologischen Zeigerwert hat, zum mindesten was 
die Salzverhaltnisse anbetrifft. Entsprechend der nicht so extrem hohen 
Lage ist die Besiedlung des Bledius-Sandes reicher. Neben Nematoden 
wurden in den meisten Proben Chironomidenlarven, Flegenlarven, 
Oligochaten, Turbellarien und Harpacticiden gefunden. Unter den 
Nematoden gibt es kaum spezifische Arten (Tabelle 15). Allenfalls 
konnte man bei Microlaimus robustidens, Onyx sagittarius und Bathy- 
laimus assimilis eine gewisse Bevorzugung des Bledius-Sandes fest- 
stellen. Ein gewisser Einflu8 der lotischen Gebiete mit ihrer Besiedlung 
kann ebenso wie im Muschelsand noch beobachtet werden, besonders 
von den Hochwannengebieten ausgehend: Hnoplolaimus propinquus, 
Chromadora axi und Camacolaimus longicauda wurden in einzelnen 
Exemplaren gefunden. 

ScHuLz (1938) hat die Besiedlung je einer Probe aus dem Muschel- 
sand und aus dem Bledius-Sand beschrieben. Er kam zu dem SchluB, 
die Fauna des Muschelsandes sei eine verarmte Bledius-Sand-Fauna: 
im Bledius-Sand fand er 32 Nematodenarten, im Muschelsand nur 7. 
Ks handelt sich im wesentlichen um die gleichen Arten, die auch bei 
den vorliegenden Untersuchungen an den betreffenden Ortlichkeiten 
gesammelt werden konnten. Nur Thalassoalaimus septentrionalis und 
Leptolaimus setiger wurden nicht gefunden. 

Der gré&te Teil der Fliiche des Kniepsandes wird von der Corophium- 
Zone besiedelt. Der Sand ist hier an der Oberflache braun; etwa 1/, oder 
1 cm unter der Oberflache beginnt eine Schicht schwarzen Sandes, eine 
reiche Schwefelwasserstoffproduktion anzeigend. Das Grundwasser 
liegt dicht unter der Oberflache des Sandes und durchfeuchtet den ganzen 
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Tabelle 15. Bledius-Sand. 


St. Peter 


3. 7. 1950 


Chromadora nudicapitata . . 
Cyatholaimus punctatus 
Microlaimus robustidens . 

Bathylaimus assimilis . . . . 
Oncholaimus oxyuris. .. .. 
Tripyloides marinus... . . 


Theristus pertenuis. .... . 
Onya sagitarius. =... 
Hypodontolaimus balticus. . . 
Therisius flevensis. . ... . 
Axonoiaimus paraspinosus . . 
Ascolaimus elongatus. . .. . 
Theristus normandicus . .. . 


Individuenzahl ....... 99 | 108 | 86 | | 


Begleiter: Dolicholaimus benepapillosus, Hnoplus brevis, Enoplolaimus propin- 
_ quus, Enoploides labiatus, Adoncholaimus thalassophygas, A. fuscus, Paracanthon- 
chus caecus, Desmodora serpentulus, Metachromadora remanei, Microlaimus honestus, 
_ M. cyatholaimoides, Allgéniella tenuis, Chromadora axi, Chromadorita tentabunda, 
C. ditlevseni, Camacolaimus longicauda, Eleutherolaimus stenosoma, Theristus ensifer, 
T. setosus, T'. hirtus, T. acer, Monhystera parva, Sphaerolaimus gracilis. 
Artenzahl 36. 
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Lebensraum gut auch dann, wenn langere Zeit keine Uberflutung durch 
Seewasser stattgefunden hat. Unter der Makrofauna fallen Corophium 
und Nereis auf, an manchen Stellen lebt auch Pygospio. Bei der Mikro- 
fauna dominieren die Nematoden. RegelmaBig, aber weniger haufig, 
kommen auch Turbellarien und Harpacticiden vor, dazu Hydrobia, 
Oligochiaten, das Rotator Lindia, Ostracoden und Ciliaten. 

Die Nematodenbesiedlung (Tabelle 16) ist in der Corophium-Zone 
recht einheitlich. Die meisten der gefundenen Arten sind auch im 
Arenicola-Sandwatt beheimatet, was den Charakter der Corophium-Zone 
als obere Begrenzung des Arenicola-Watts unterstreicht. Unterschiede 
in der Nematodenbesiedlung von Arenicola-Watt und Corophium-Zone 
finden sich lediglich in der verschiedenen Hiufigkeit einiger Arten in 
beiden Biotopen. Das ist erklarlich, denn ein grundlegender Wechsel 
der Lebensbedingungen tritt an der Grenze zwischen Corophiwm-Sand 
und Arenicola-Sand noch nicht ein, da auch der Corophium-Sand durch 
das Grundwasser gut durchfeuchtet wird. 

Ein Wechsel der Umweltbedingungen deutet sich dagegen beim Uber- 
gang vom Corophiwm-Sand zum Farbstreifensand an. Ein Farbstreifen- 
sand kann sich am diinenseitigen Rand der Sandflaiche des Kniepsandes 
ausbilden. Allerdings scheint die Héhenlage nicht allein maBgebend zu 
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sein, vielmehr liegen Corophiuwm-Sand und Farbstreifensand meistens 
fast auf dem gleichen Niveau. Aber die Nahe der Diinen hat zur Folge, 
da8 sich unterirdisch im Grundwasser aus den Diinen ausstrémendes 
siiBes Wasser mit dem Meerwasser mischt, daB das Grundwasser unter 
dem Farbstreifensand also brackig ist. Die komplizierten hydrographi- 
schen Verhaltnisse gerade im Gebiet des Farbstreifensandes sind von 
Scuutz (1936), ScnuLz und Meyer (1939) und von Horrmann (1942, 
1949) untersucht worden. Wenn gesagt wurde, daB das Grundwasser 
brackig ist, dann hat das allerdings noch nicht immer zur Folge, daB 
auch das Porenwasser zwischen den Sandkérnern an der Oberflaiche 
des Farbstreifensandes brackig sein mu; bei der Behandlung des 
Farbstreifensandes der Ostseekiiste wird darauf noch einmal zuriick- 
gekommen werden. Okologisch stellt der Farbstreifensand auf dem 
Kniepsand die Verbindung zwischen den eulitoralen Gebieten. der 
Corophium-Zone und dem supralitoralen Cyanophyceen-Sandgebiet her. 

Zur besseren Ubersicht wurde die Nematodenbesiedlung des Farb- 
streifensandes auf 2 Tabellen dargestellt. Die untere Region des 
_ Farbstreifensandes bildet d6kologisch lediglich die obere Grenze des 
Corophium-Sandes, im oberen Farbstreifensand wird bs Ubergang zur 
Fauna des Supralitorals dagegen deutlich. 

_ Zuvor sollen aber noch einige Proben besprochen werden, die in 
Resttiimpeln im’ Gebiet des unteren Farbstreifensandes gesammelt 
worden sind. Diese ,,Meeresaugen‘’ (ScHuLz 1936, Ax 1951) liegen im 
sanften Anstieg der Sandflache dicht vor den Diinen, nicht im niedrigsten 
Teil des muldenfoérmigen Kniepsandes. Ihre groBte Tiefe betragt etwa 
2m. Der Salzgehalt wechselt stark, je nach Uberflutungen und Grund- 
wasseraustritt aus den Diinen; er ist aber immer geringer als der der 
Nordsee. 

Schon Ax (1951) hat darauf hingewiesen, daB die Turbellarienfauna 
der Meeresaugen sehr ahnlich der Fauna detritusreicher Stillwasser- 
gebiete an der Ostseekiiste ist. Dementsprechend wurden von den 37 in 
den Meeresaugen gesammelten Nematodenarten 32 auch in den ent- 
sprechenden Lebensriumen der Kieler Bucht wieder aufgefunden, 
darunter simtliche der in den Meeresaugen haufig lebenden Arten: 
Theristus setosus, Oncholaimus oxyuris, Theristus flevensis, Chromadora 
nudicapitata, Tripyloides marinus und Allgéniella tenuis. 

Die Nematodenbesiedlung des unteren Farbstreifensandes (Tabelle 17) 
setzt sich, vor allem wenn man die dominierenden Arten vergleicht, 
zu einem groBen Teil aus den gleichen Arten zusammen; die auch den 
sich seewarts anschlieBenden Corophiwm-Sand besiedeln. Andererseits 
fehlen z.B. mit Desmodora serpentulus und Monoposthia costata 
Charakterarten des Arenicola- und des Corophium-Sandes, ein Zeichen, 
daB diese Arten bereits in der Corophium-Zone die obere Begrenzung 
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Tabelle 17. Unterer Farbstreifensand auf dem Kniepsand von Amrum. 


Tripyloides marinus ......- 
Theriustusuacern’. ayes Pale dene 
Allgéniella guidoschneidert. . . . . 
Theristus pertenwis. ....... 
Chromadora nudicapitata 
Theristus flevensis ........ 
Enoplolaimus propinquus .... . 
Allgéniella tenuis. .7. 5. 
Paracanthonchus caecus. .... . 


‘ey ee Xa ae) 


Hypodontolaimus balticus . ... . 
Ascolaimus elongatus....... 
Paracyatholaimus intermedius . . 

Eleutherolaimus stenosoma. ... .- 
Enoploides labiatus. . ...... 


Individuenzahl = = 5 #0.) 29. © - 


Begleiter: (Adoncholaimus fuscus), A. thalassophygas, Oncholaimus oxyuris, 
Paracyatholaimus proximus, (Desmodora serpentulus), Microlaimus globiceps, 
Microlaimus robustidens, M.honestus, Axonolaimus paraspinosus, A. spinosus, 
Bathylaimus assimilis, Theristus ensifer, IT. normandicus, T. setosus, Monhystera 
microphthalma, M. parva. Artenzahl 30. 


ihres Verbreitungsgebietes gefunden haben und in das starkerer Aus- 
siBung zumindest zeitweise unterworfene Farbstreifengebiet nicht mehr 
einzudringen vermégen. Andere Arten finden dagegen im Farbstreifen- 
sand die untere Grenze ihres Verbreitungsgebietes, das sind Brackwasser- 
arten wie Allgéniella guidoschneideri, Theristus flevensis, Paracyatho- 
laimus intermedius, Adoncholaimus thalassophygas und Microlaimus 
globiceps. Paracyatholaimus proximus und Monhystera microphthalma 
scheinen den Farbstreifengebieten den Vorzug zu geben, auBerdem 
ist das dominierende Auftreten von T'ripyloides marinus charakteristisch. 

In den hoher gelegenen Teilen des Farbstreifenwattes andert sich 
die Fauna stirker. Immer haufiger werden Arten, die in der supra- 
litoralen Region beheimatet sind, dagegen kommen immer weniger Arten 
aus dem Corophium-Sand vor (Tabelle 18). Auch im oberen Farbstreifen- 
sand dominiert T'ripyloides marinus, aber an zweiter Stelle stehen nicht 
mehr Arten der Corophium-Zone, sondern Paracyatholaimus intermedius, 
Allgéniella guidoschneideri, Theristus flevensis, Adoncholaimus thalasso- 
phygas und Axonolaimus spinosus, alles’ Arten, die auf Gebiete mit 
vermindertem Salzgehalt angewiesen sind. 

Schon von Scuunz (1936) ist die Nematodenbesiedlung des*Farb- 
streifensandes untersucht worden; er fand dort 26 Arten, zum groRten 
Teil die gleichen, die auch bei den hier veréffentlichten Untersuchungen 
gesammelt werden konnten. Auch bei Scuuuz steht T'ripyloides marinus 
an erster Stelle der Nematoden. 


——————e 
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Tabelle 18. Oberer Farbstreifensand auf Amrum und St. Peter. 


Tripyloides marinus ....... 35 53 39 39 100 41 
Paracyatholaimus intermedius . . . 30 17 17 1 100 16 
Allgéniella guidoschneideri. . . . . 12 14 24 1 100 13 
Theristus flevensis . . ...... 7 7 10 19 100 ll 
Adoncholaimus thalassophygas . . . 2 3 1 4 100 3 
Axonolaimus spinosus ...... 6 1 2 1 100 3 
Enoplolaimus propinquus .... . 1 1 4 75 2 
Hypodontolaimus balitcus . .. . . 1 all ilies 75 1 
Ascolaimus elongatus....... 1 1 ] 75 1 


Theristus selosus. . ..... . 50 2 
Microlaimus globiceps. . ..... 50 1 
Dichromadora geophila ...... 1 
Theristus pertenwis. ....... 1 


Tndividtienzahl., < . . 5 . : sss 


Begleiter: Thalassoalaimus tardus, Dorylaimus sp., Tripyla filicauda, Oncho- 
laimus oxyuris, Onyx sagittarius, Microlaimus robustidens, Paracyatholaimus 
- proximus, Allgéniella tenuis, Chromadora nudicapitata, Prochromadora orleji, 
Bathylaimus assimilis, Theristus ensifer, T. normandicys, Monhystera parva. 

Artenzahl 27. 


Mit dem Farbstreifensand . ist auf dem Amrumer Kniepsand die 
Serie eulitoraler Lebensraume “ahgeschlossen, der Cyanophyceensand 
mu bereits zum Supralitoral gerechnet werden. In 6kologischer Hin- 
sicht gehodrt der Cyanophyceensand zu den interessantesten Lebens- 
raumen, denn hier vollzieht sich der Faunenwechsel von einer marinen 
zu einer terrestrischen Fauna. Allerdings kann beim Cyanophyceensand 
der Wechsel nicht bis zum rein terrestrischen Bezirk hin verfolgt werden, 
denn landwarts grenzt er an die Dinenregion, wo der Sand der Ober- 
flachenschichten so trocken ist, daB er keine Lebensbedingungen mehr 
fiir eine Mikrofauna bietet. 

Das Substrat des Cyanophyceensandes ist ein weiBer, verhaltnis- 
maBig reiner Sand. Die alleroberste Deckschicht ist meist trocken, 
darunter folgt aber eine Lage Sand, der durch Cyanophyceen griin 
gefarbt ist. Hine untere schwarze Schicht, die auf Schwefelwasserstoff 
hinweisen wirde, fehlt im allgemeinen; nur im Grenzgebiet zum Farb- 
streifensand hin folgt unter der Griinschicht eine Lage aschgrauen 
Sandes. Das Grundwasser wird erst in etwa 50cm Tiefe erreicht; es 
dringt zwar noch bis zur Oberflache hoch, kann jedoch nicht mehr 
alle Porenraiume sattigen, so daB neben wassergefiillten Kapillaren auch 
Luftraume zwischen den einzelnen Sandkérnern bleiben.. 

Die Nematodenbesiedlung (Tabelle 19) wird in erster Linie von 
Brackwasserarten gebildet zusammen mit toleranten terréstrischen 
Formen. Simtliche der 6 regelmafig gefundenen Arten gehéren dazu, 
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Tabelle 19. Cyanophyceensand auf dem Amrumer Kniepsand. 


27. 7. ge 
1949 28.7. 1949 1950 


nanz | 


15. 7. 1950 


Paracyatholaimus intermedius 
Prochromadora orleji . . . 


Dorylaimus sp+ ..... 25 
Allgéniella guidoschneidert . a 
Theristus flevensis 3 
Plectus granulosus . . 1 


Individuenzahl. . . . . . 165 | 205 | 132 | 42 75/91/65] [ 
Begleiter: Dolicholaimus benepapillosus, Tripyla cornuta, Adoncholaimus 
thalassophygas, (Oncholaimus oxyuris), (Cyatholaimus punctatus), (Desmodora 
serpentulus), (Microlaimus robustidens), M. globiceps, Hypodontolaimus balticus, 
Allgéniella pachydema, A. tenuis, Chromadora nudicapitata, Dichromadora geophila, 
Ascolaimus elongatus, Axonolaimus spinosus, (Bathylaimus assimilis), Tripyloides 
marinus, Theristus setosus, (T'. acer), T. ensifer, T. pertenuis, Monhystera parva, 
Odontopharynx longicauda, Rhabditis sp. Artenzahl 30. 


Plectus granulosus und die Dorylaimus-Arten sind terrestrische Formen. 
Auch ein betrachtlicher Teil der nur einzeln gefundenen Arten gehort 
in diese 6kologische Gruppe, in der Aufzaihlung der ,,Begleiter“ sind sie 
unterstrichen worden. Dazu kommen wenige Irrgaiste und Nachbarn 
aus den anderen Lebensriitumen des Kniepsandes. 

Neben Nematoden kommen im Cyanophyceensand vor allem Oligo- 
chéten vor, dazu Harpacticiden, Ciliaten, Collembolen und Dipteren- 
larven. Nematoden und Oligochaten dringen am weitesten in das Gebiet 
der Diinen ein. Der Kafer Bledius arenarius lebt sowohl im Cyano- 
phyceensand als auch in dem hier als ,,Bledius-Sand“ bezeichneten 
Lebensraum. ScHuLz und MryeEr (1939) schreiben von der Bledius-Zone 
(Bledius-Dyschirius-Bioz6nose): ,,sie umgibt das Farbstreifen-Sandwatt 
in der héheren Lage zur Diine hin und erstreckt sich meerwarts zum Teil 
in Niveauhdhe des Farbstreifen-Sandwatts auf den Muschelsand hinauf.“ 
Zu dieser Umgrenzung muBten ScauLzZ und Mnyer kommen, denn im 
gesamten Kindruck und im Vorkommen von Bledius gleichen sich 
,,Bledius-Sand** und Cyanophyceensand. So kann man z. B. auch bei 
der von WOHLENBERG (1937) von Strandhaken des Kénigshafens auf 
Sylt beschriebenen Bledius arenarius-Siedlung nicht entscheiden, ob es 
sich um den ,,Bledius-Sand‘‘ oder um den Cyanophyceensand handelt. 
Kine Zuweisung kann erst nach Untersuchung der Mikrofauna getroffen 
werden, die Arthropodenfauna, die ja auch im Luftporenraum lebt, 


reagiert anscheinend nicht so scharf auf die Unterschiede im Salzgehalt 
des Porenwassers. 

* Dorylaimus balticus, doryuris, gracilis, micoletzkyi und obtusicaudatus (det. 
Dr. H. Gorrart). 


Biozénotische Gliederung der Nematodenfauna an den deutschen Kiisten, 447 


Die Feinsand- und Schlickwatten. 


Die bisher behandelten lenitischen Lebensriume der Nordseekiiste, 
also die, die sich aus verhaltnismaBig grobem Sand aufbauen, nehmen 
nur einen kleinen Teil des deutschen Wattenmeeres ein. Sie sind eng 
_an den auBeren Saum von Inseln und Sandbianken gebunden, die das 
Wattenmeer von der offenen See abschirmen. Der gréBte Teil der Watten 
wird von feinsandigen oder schlickigen Flachen eingenommen. 

Ein verhaltnismaifig reines, nur mit einem geringen Anteil von 
Sinkstoffen vermischtes feinsandiges Watt konnte bei Biisum untersucht 
werden. Ein gewisser, wenn auch kleiner Einflu8 der Wasserbewegung 
ist hier noch spiirbar, man sieht es an der festen Lagerung des Sandes 
und an den Rippelmarken, die sich gelegentlich im Sande abzeichnen. 
Dieses Sandwatt wird dicht von Arenicola besiedelt, daneben kommen 
Corophium, Nereis, Pygospio, Macoma und Cardium vor. Die Nema- 
todenfauna erinnert in mancher Beziehung an die, welche im Brandungs- 
gebiet vor Amrum gefunden worden ist. Dabei mu8 man beriicksichtigen, 
_ da der Amrumer Strand nicht in gleich starker Weise von der Brandung 
getroffen wird, wie etwa der von Sylt; eine Reihe von Sandbainken 
lagert sich ihm schtitzend vor. So kénnen vor Amrum noch Arten in 
hoher Abundanz gedeihen, die ganz allgemein Sandgebiete bewohnen, 
ohne die speziellen Bedingungen des Brandungsstrandes-zu bevorzugen. 
Theristus normandicus, Viscosia viscosa und Oncholaimellus calvadosicus 
geh6ren so in beiden Lebensréumen zu den dominierenden Formen 
(Tabelle 20). Charakteristische Arten lotischer Gebiete fehlen dagegen 


Tabelle 20. Feinsandiges Watt von Biisum. 


5. 6. 1949 7. 6. 1949 


Theristus normandicus. . 

Theristus setosus . P 20 | 100 30 
Viscosia viscosa. ... . 52] 100]7 16 
Theristus acer ..... 4 1] 75 2 
Oncholaimellus calvadosicus DO td Waa: 3 
Odontophora setosa 1 2) 63 1 
Ascolaimus elongatus 2 50 1 
Metachromadora suecica . 2} 50 1 
Chromadorina microlaima 1 
Individuenzahl ..... 


Begleiter: Hnoploides labiatus, Anoplostoma viviparum, Adoncholaimus fuscus, 
Oncholaimus oxyuris, Cyatholaimus punctatus, Paracanthonchus caecus, (Desmodora 
serpentulus), Metachromadora remanei, M. viviparum, Microlaimus cyatholaimoides, 
M. robustidens, Hypodontolaimus balticus, (H. ponticus), Chromadora nudicapitata, 
Neochromadora poecilosoma, Dichromadora cephalata, Chromadorita ditlevseni, 
C. tentabunda, Axonolaimus paraspinosus, Southernia zosterae, Bathylaimus assi- 
milis, Tripyloides marinus, Eleutherolaimus stenosoma, Theristus procerus, T. per- 
tenuis, 7’. hirtus, Sphaerolaimus hirsutus. Artenzahl 36. 
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natiirlich den feinsandigen Watten, nur Metachromadora suecica wurde 
gefunden. Ebenfalls fehlen Desmodora serpentulus und Monoposthia 
costata, die Charakterarten der aus gréberem Sand bestehenden Arenicola- 
Scoloplos-Watten. Andere Arten dieser Watten dringen jedoch in die 
feinsandigen noch ein und erreichen hier die Grenze ihres Vorkommens; 
dazu gehéren Hnoploides labiatus, Adoncholaimus fuscus, Microlaimus 
cyatholaimoides, Chromadorita ditlevseni und Bathylaimus assimilis. Oft 
grenzen die feinsandigen Watten an Watten mit gréBerem Schlickgehalt 
an. Von hier dringen z.B. Metachromadora remanei, Sphaerolaimus 
hirsutus und Hypodontolaimus ponticus in die feinsandigen Watten ein. 

Sandschlickwatten finden sich in weiten Gebieten nordlich und west- 
lich von Husum; auBerdem wurden sie an der Ostseite der Insel Amrum 
und am Westerheversand untersucht. Auch im Gebiet der feinsandigen 
Watten ist der Boden oft in der Nahe der Priele sandschlickig. Arenicola 
kann: noch vorkommen, oft ist aber auch der Schlickanteil schon zu 
groB fiir diesen Sandbewohner. Wenn man tiber die Watten geht, 
sinkt man dann 20—30 cm tief ein. Macoma, Cardium, Pygospio und 
Nereis leben hier, an manchen Stellen auch Mya. 

Die Nematodenbesiedlung der Sandschlickwatten (Tabelle 21) ahnelt 
der der feinsandigen Watten insofern, als auch hier Theristus norman- 


Tabelle 21. Sandschlick-Watten. 


20. 6. 1950 21. 6. 1950 


Theristus normandicus 
Chromadorina microlaima . 
Viscosia viscosa ..... 
Theristus setosus..... 
Eleutherolaimus. stenosoma . 
Chromadorita tentabunda. . 
Hypodontolaimus ponticus . 


OM OTERO) 1 a re 
Tripyloides marinus 

Axonolaimus paraspinosus . 
Oncholaimellus calvadosicus 
Theristus oxycerca .... 


Individuenzahl - 7... 5 4. 


Begleiter: T'halassoalaimus tardus, Enoploides labiatus, (Enoplolaimus pro- 
pinquus), Anoplostoma viviparum, Polygastrophora attenuata, Catalaimus max- 
webert, Paracanthonchus caecus, Cyatholaimus punctatus, Metachromadora remanet, 
(M. suecica), (Microlaimus robustidens), Euchromadora vulgaris, Hypodontolaimus 
balticus, Chromadora nudicapitata, Neochromadora poecilosoma, Sabatiera punctata, 
Odontophora setosa, Ascolaimus elongatus, Desmolaimus zeelandicus, Sphaerolaimus 
hirsutus. Artenzahl 32. 


—— 
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dicus, T.setosus und Viscosia viscosa dominieren. Andererseits sind 
Chromadorina microlaima, Eleutherolaimus stenosoma und Hypodonto- 
laimus ponticus Arten, die gerade in den Sandschlickwatten optimale 
Lebensbedingungen finden und deshalb hier dominieren. Theristus oxy- 
cerca ist eine schlickliebende Art, die noch in die Sandschlickwatten ein- 
dringt, in den feinsandigen Watten jedoch nicht mehr vorkommt. 

Die feinsandigen Watten sind identisch mit der Arenicola-Siedlung 
der Pygospio-Variation bei Linxz (1939). Auch ein grofBer Teil der Sand- 
schlickwatten gehort zur Pygospio-Variation, und zwar zur Pygospio- 
und zur Cardium-Siedlung. REmMANE (1940) hat diese Siedlungen mit 
in die Arenicola-Cardiwm-Zone aufgenommen (vgl. auch S. 437). Die 
Besiedlung der Watten scheint im Bereich der Mikrofauna viel ein- 
heitlicher zu sein; auch einzelne Siedlungen der Corophiwm-Variation 
und der Scrobicularia-Variation Linkés lassen sich nach der Unter- 
suchung der Nematodenbesiedlung in die Gruppe der Sandschlickwatten 
eingliedern. 

Die eigentlichen Schlickwatten finden sich in der Nahe der Hoch- 
_wasserlinie, meist in einer Region, in der die Anlandung durch Lah- 
nungen und Griippen kinstlich geférdert wird. Schlickwatten konnten 
bei Warverort (Biisum) in der Meldorfer Bucht, an der Ostkiiste von 
Amrum und bei Husum untersucht werden. Okologisch gehéren diese 
Watten in die Scrobicularia-Zone von Linke (1939, vgl. auch REMANE 
1940). Die Mikrofauna ist meistens nicht besonders reich vertreten, am 
haufigsten sind noch Nematoden, Harpacticiden und Ostracoden, dazu 
kommen H ydrobia, Polystomella, einzelne Turbellarien und Oligochaten. 

Die Nematodenbesiedlung (Tabelle 22) ist arm an Arten, doch treten 
tiber weite Gebiete hinweg immer die gleichen Arten auf, wahrend 
Irrgiste selten sind. Theristus oxycerca ist eine Charakterart des Schlick- 
wattes; wo man diese Art findet, hat der Wattboden immer einen hohen 
Anteil an Sinkstoffen. Auch Sphaerolaimus hirsutus kann vielleicht. zu 
den Arten gerechnet werden, die ausgesprochen Schlickgebiete bevor- 
zugen. Hypodontolaimus ponticus und Chromadorina microlaima treten 
sowohl im Schlickwatt als auch in den sandschlickigen Gebieten zahlreich 
auf, besonders aber die erste Art ist auch zu den charakteristischen 
Schlickbewohnern zu rechnen. 

Eine Untersuchung iiber die Mikrofauna von Schlickwatten liegt von 
der niederlandischen Kiiste vor. Dr Vos und REpDEKE (1941) untersuchten 
die Groninger und Uithuizer Watten, die schlickig oder zum mindesten 
sandschlickig sind. Die Ubereinstimmung zwischen der Nematodenfauna 
der niederlandischen und der deutschen Wattgebiete ist betrachtlich. 
_ An der niederlindischen Kiiste waren Theristus normandicus, Tripyloides 
marinus, Theristus acer, Sphaerolaimus hirsutus, Axonolaimus para- 
- spinosus, Oyatholaimus punctatus und Chromadorina microlaima hautig. 
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Tabelle 22. Schlickwatten der Nordseekiiste. 


Biisum 
8. 6. 1949 


Theristus oxycerca 
Cyatholaimus punctaius 

Chromadorina microlaima 
Theristus acer 


Ar Cee pe aL 


Hypodontolaimus ponticus 8 
Theristus setosus ... . 66 6 
Axonolaimus paraspinosus 4 
Monhystera parva. .. . 1 


Individuenzahl ..... 


Begleiter: Anoplostoma viviparum, (Adoncholaimus fuscus), Oncholaimus oxy- 
uris, Oncholaimellus calvadosicus, Paracanthonchus caecus, Metachromadora remanei, 
Spilophorella tenuicaudata, Hypodontolaimus balticus, Chromadora nudicapitata, 
Neochromadora poecilosoma, Chromadorita tentabunda, Tripyloides marinus, Elew - 
therolaimus stenosoma, Theristus normandicus, Sphaerolaimus gracilis, Sphaerolaimus 
hirsutus. Artenzahl 24. 


Linke (1939), KOnte@ (1943) und PLatu (1943) betonten, daB die Schlick- 
watten im allgemeinen die innere, hochgelegene Zone der Wattgebiete ein- 
nehmen. An manchen Stellen reichen aber auch sandige oder sand- 
schlickige Watten bis an die Andelwiese heran. In diesen Randzonen, die 
die obere Grenze des Eulitorals darstellen, lebt eine Nematodenfauna, die 
zwar zum Teil an die der benachbarten Sand- oder Sandschlickwatten 
erinnert, jedoch auch durch einige charakteristische Arten ausgezeichnet 
ist. Ahnlich wie im Farbstreifenwatt spielt Tripyloides marinus eine 
fithrende Rolle, besser zeigt noch das Vorkommen von Adoncholaimus 
thalassophygas, Theristus flevensis, Microlaimus globiceps, typischen Brack- 
wasserarten, und weiter von Catalaimus maazweberi, Dolicholaimus benepa- 
pillosus und Theristus ensifer, daB es sich um einen Lebensraum an der 
oberen Grenze des Eulitorals handelt. Fast alle diese Arten kénnen in 
ahnlicher Héhenlage auch in den Sandgebieten des Kniepsandes auf 
Amrum und von St. Peter gefunden werden. Die supralitorale Region 
wird an der Wattenkiiste durch die Andelwiese eingenommen. 

Damit kann die Beschreibung der eulitoralen Lebensriume der Nord- 
seekiiste abgeschlossen werden. In der Tabelle 23 werden noch ein- 
mal die wichtigsten Nematodenarten dieses Gebietes in ihrer Ver- 
teilung auf die verschiedenen Lebensriume dargestellt. Dabei sind die 
grobsandigen Arenicola-Watten nicht beriicksichtigt worden. 


3. Die Lebensgemeinschaften im Eulitoral der Kieler Bucht. 
Rein definitionsgemiB bereitet es Schwierigkeiten, in der Ostsee die 
Region des Eulitorals zu begrenzen. Manche Autoren, die bei der Ab- 
grenzung der Strandzonen allein die Wasserstandslinien herangezogen 


—_— 
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Tabelle 23. Verteilung einiger Nematoden auf die wichtigsten Sedimente 
der Nordseekiiste. (— einzeln; + regelmaBig; e dominierend.) 
Bran- 


dungs- 
strand 


. Sand- | Fein- 
Schlick schlick| sand 


Spilophorella tenuicaudata 
Schlickliebende | Theristus oxycerca 

Arten Chromadorina microlaima 
Hypodontolaimus ponticus 
Eleutherolaimus stenosoma 


[| +ee | 
eee | 
ad 


Theristus setosus 

Theristus acer 

Euryéke Arten | Chromadora nudicapitata 
des Watts Axonolaimus paraspinosus 

Hypodontolaimus balticus 

Neochromadora poecilosoma 


+e 


hae 
| +e 


| 
bole fash | 


rl 
| 
| 


Theristus normandicus 
Oncholaimellus calvadosicus 
Viscosia viscosa 
Sandliebende Odontophora setosa 
Arten Ascolaimus elongatus 
| Enoploides labiatus 
Metachromadora viviparum 
Chromadorita ditlevseni — 
¢ . K 
Metachromadora suecica — — 

Enoplolaimus propinquus : 
Monoposthia mirabilis 
Sigmophora litoralis 
Arten des Sigmophora rufa 
Brandungs- Neochromadora tecta 

gebietes Dichromadora hyalocheile 
Bathylaimus longisetosus 
Chromaspirina pontica. 
Xyala striata 


ial 


| e+e 
|| |e+e 


| 


| 


| | | |++eceecec 


haben, kennen im Meere ohne Gezeitenwechsel keine eulitorale Zone. 
So reichen im Biozénosensystem von Finipsev (1918) die ,,sublitoralen “‘ 
Lebensriume im Schwarzen Meer bis unmittelbar an die Wassergrenze 
heran. Im Verlaufe der vorliegenden Untersuchungen hat sich gezeigt, 
daB man in der Kieler Bucht eine Kiistenzone unterscheiden mu, die 
bis zu einer Wassertiefe von etwa 1—2 m herabreicht. Die Besiedlung 
dieser Zone ist von der tieferer Gebiete grundlegend verschieden, sie 
wurde deshalb hier als Eulitoral bezeichnet. Ob eine derartige Fassung 

des Begriffes Eulitoral nur fiir die Kieler Bucht oder auch fiir vollsalzige 
Meere ohne Gezeitenwechsel, etwa das Mittelmeer, gilt, kann noch nicht 
entschieden werden. 

Die Unterteilung der Lebensriume in lotisch und lenitisch beeinfluBte 
wird fiir die Kieler Bucht in gleicher Weise wie fiir die Nordseekiiste 
durchgefiihrt. An den Kiisten der Kieler Bucht nehmen die lotischen 

. Gebiete den groBten Teil des Strandes ein. Lenitische Gebiete bilden 
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sich nur dort aus, wo Nehrungen sich vorschieben und eine Bucht 
oder ein Haff gegen die offene See hin abschlieBen. Andererseits muB 
aber beriicksichtigt werden, daB in der Kieler Bucht die Kraft der 
Brandungswellen in der Regel nicht so stark ist wie an der offenen Nord- 
seekiiste. So kann sich auch am Brandungsstrand dort, wo zwischen 
zwei Sandbanken eine tiefe Mulde vorhanden ist, ein Lebensraum mit 
lenitischem Geprage ausbilden. 


a) Lotische Lebensrdéume. 
Der lotische Strand der Kieler Bucht gliedert sich ahnlich wie die 
entsprechenden Gebiete der deutschen Nordseekiiste. Der tiber dem 


A 


250m. 200 750 700 50 0 


250m 200 750 700 50 0 
Abb. 5A u. B. Schnitte durch die Kiistenzonen am Strande vor dem Bottsand (A) und yor 
Surendorf (B). 


normalen Wasserspiegel liegende Teil des Ufers ist meistens als mehr 
oder weniger breiter Sandstrand ausgebildet, selten nur tritt ein dilu- 
viales Kliff direkt an das Wasser heran. Je nach der Entfernung von 
einem derartigen Kliff besteht der Strand mehr aus Sand oder aus 
Steinen. Auch aus den sublitoralen Gebieten kénnen Steine an den 
Strand verfrachtet werden, wenn angewachsene Algen den Transport 
erleichtern. Die Grenze des normalerweise trockenen Strandes zum 
untergetauchten Bereich wird von einem Prallhang eingenommen, der 
allerdings, entsprechend dem mehr oder weniger konstanten Wasser- 
spiegel, auch nicht annihernd so breit und hoch ist wie der an der 
Nordseekiiste. Es handelt sich um einen nur wenige Meter breiten, 
schrig ansteigenden Streifen meist kiesigen Materials. Dicht unter dem 
Prallhang beginnt das Gebiet des eigentlichen Brandungsstrandes. 
Meist fallt der. Strand zur Tiefe hin nur allmahlich ab und Sandbinke 
lagern sich ihm vor (Abb. 5). 

Der Sand in den Brandungsgebieten der Kieler Bucht hat eine 
Korngré8e, die zwischen 0,1 und 0,5 mm liegt [Tabelle 24, weitere 
Analysen bei Ax (1951)]. Es handelt sich dabei also um Feinsand mit 
Mittelsand gemischt. 
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Tabelle 24. Die Korngrépe des Sandes am Brandungsstrand vor Surendorf 
-(vgl. Abb.5B). 7 bedeutet Wassertiefe, H Entfernung vom Ufer. 


Muld Sandbank 
Fraktion T= 140 cm ges 50 cm Tr ag aad em P Bay pe 
EF = 50m E=T75m FE = 100m FE =150m 
mm % % % : % 
tiber 1 0,7 — 0,2 — 
0,5—1 357 0,4 0,5 0,5 
0,2—0,5 63,0 81,6 75,0 89,0 
0,1—0,2 30,1 18,2 23,9 10,5 
unter 0,1 | 1,8 0,1 0,6 — 


In besonders charakteristischer Auspriigung wurde der Brandungs- 
strand am Ostufer der Kieler AuBenférde angetroffen, bei Laboe, Stein, 
am Bottsand und am Schoénberger Strand. Weitere Proben wurden bei 
Surendorf gesammelt. Uberall ist das Gebiet durch reinen, fast weiBen 
Sand gekennzeichnet, nur nach langeren Perioden ruhigen Wetters 
bedeckt manchmal eine braunliche Diatomeenschicht die Oberfliche 
_ des Sandes. Nie aber ist der Untergrund schwarz gefirbt, d. h., daB die 

Entwicklung von Schwefelwasserstoff ausbleibt, die in den Stillwasser- 
gebieten eine so groBe Rolle spielt. Durch die Wasserbewegung werden 
zumindest die oberen Sandschichten standig mit frischem, sauerstoff- 
reichem Wasser durchspiilt. : 

Die Makrofauna ist verhaltnismaBig arm, es kommen Gobius, Crangon, 
Bathyporeia und Pseudocuma vor. Unter den Mikroorganismen sind am 
haufigsten Nematoden, Harpacticiden, Turbellarien und Ciliaten, auBer- 
dem wurden Gastrotrichen, Ostracoden, Batillipes und Oligochaeten 
gefunden. Es handelt sich um die Biozénose, die REMANE (1933, 1940) 
als Bathyporeia-Zone der Kieler Bucht beschrieben hat. 

Die Nematodenbesiedlung des Brandungsstrandes ist in Tabelle 25 
zusammengestellt worden [vgl. auch GuRLAcH (1949), Oistolaimus 
suecicus-Zone]. Bemerkenswert ist die Konstanz, mit der die einzelnen 
Arten auftreten. Mehr als die Halfte der in den zusammengestellten 
12 Proben gefundenen Arten gehoren zu den regelmaBig (in mehr als 
50% der Proben) gefundenen. Darunter sind zahlreiche Formen, die 

den Brandungsgebieten oder doch zumindest den Gebieten reinen Sandes 
den Vorzug geben. Ganz eng ist bei diesen Arten jedoch die Bindung 
nicht, denn dort, wo am Brandungsstrand in Mulden zwischen Sand- 
banken lenitische Gebiete eingeschaltet sind, ist die Méglichkeit einer 
Durchmischung beider Faunen groB. Immerhin mu fiir die folgenden 
Arten am Strande der Kieler Bucht eine deutliche Bevorzugung lotischer 
Gebiete festgestellt werden: Hnoploides labiatus, Enoplolaimus pro- 
pinquus, Oncholaimus brachycercus, Metachromadora suecica, Micro- 
laimus honestus, Dichromadora setosa, D. hyalocheile, Ascolaimus elon- 
gatus, Odontophora setosa, Bathylaimus longisetosus, Steineria mirabilis 
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Tabelle 25. Brandungsstrand der Kieler Bucht. 


Stein 


Bottsand 


Schon- 


Metachromadora suecica 

Theristus normandicus . 
Enoplolaimus propinquus 
Ascolaimus elongatus. . 
Oncholaimus brachycercus 
Paracanthonchus caecus 

Axonolaimus paraspinosus 
Odontophora setosa. . . 


Dichromadora hyalocheile 
Allgéniella tenuis 
Microlaimus honestus 
‘Bathylaimus longisetosus 
Enoploides labiatus 
Anoplostoma viviparum. 
Monoposthia mirabilis . 
Viscosia viscosa... . 
Dichromadora setosa . . 


Individuenzahl . . . . | 214 | 103] 246] 


11. 9. 1949 


7 ears 


8. 6. 1950 


Ne NONNNr tb bo be Or te 


8. 
1948| berg 


8. 


Prasenz 


Begleiter: (Adoncholaimus thalassophygas), Oncholaimus oxyuris, (H ypodonto- 
laimus balticus), (Chromadorina microlaima), Neochromadora poecilosoma, Chroma- 
dorita tentabunda, Chromadora nudicapitata, Sabatiera punctata, Southernia zosterae, 
Bathylaimus assimilis, (Tripyloides marinus), (Hleutherolaimus stenosoma), 
(Theristus acer), (Theristus setosus), Steineria mirabilis. Artenzahl 32. 


und Monoposthia mirabilis. Die tibrigen in den Proben gefundenen 
Arten gehoéren teils zu euryéken Sandbewohnern, teils zu aus den Still- 
wassergebieten verschlagenen Irrgisten. 

Wenn man den Brandungsstrand an Tagen mit unruhiger See unter- 
sucht, dann findet man auf den Riicken der Sandbinke eine Fauna, 
die gegeniiber der in den flachen Mulden zwischen den Sandbanken 
lebenden verarmt ist. Dies ist der auswaschenden Wirkung der Bran- 
dungswellen zuzuschreiben, die sich auf den Sandbanken brechen. 
Untersucht man die entsprechenden Gebiete nach einer langeren 
Periode ruhigen Wetters wiederum, dann unterscheidet sich die Fauna 
der Sandbiinke nicht mehr von der der Mulden. In Proben, die an 
unruhigen Tagen gesammelt worden waren, wurden die gleichen Nema- 
todenarten gefunden, die auch die tibrigen Gebiete des Brandungs- 
strandes besiedeln, allerdings treten Hnoplolaimus propinquus und 
Metachromadora suecica in den exponierten Gebieten mehr in den 
Vordergrund, Theristus normandicus ist seltener. Es handelt sich bei 
den exponierten Sandbiinken um eine Variante der Bathyporeia-Zone 
[vgl. GerLacn (1949), Enoplolaimus propinquus-Zone}. 
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Auch in Proben, die im Brandungsgebiet vor Surendorf (zwischen 
Kiel und Eckernférde) gesammelt worden sind, wurden bis auf Dichroma- 
dora hyalocheile und Steineria mirabilis die typischen Bewohner des 
Brandungsstrandes wieder aufgefunden. Hier kommen jedoch auch 
Arten vor, die eigentlich den typischen Brandungsgebieten fehlen, 
haufiger z. B. Bathylaimus assimilis und Cyatholaimus punctatus. Dabei 
mu8 beriicksichtigt werden, da die Sandbinke vor Surendorf, auf 
denen die Proben gesammelt worden sind, durch tiefe Mulden voneinander 
getrennt werden, in denen lenitische Lebensbedingungen herrschen. 
Von hier aus dringen leicht Nematoden in die Brandungsgebiete ein. 

Bei einigen Proben, die weit drauBen vor dem Surendorfer Strand 
auf einer Sandbank gesammelt wurden, kommt bereits ein EinfluB des 
Sublitorals zum Ausdruck. Auch in den flacheren Brandungsgebieten 
vor Surendorf wurden ganz vereinzelt Arten gefunden, die wohl aus 
den sublitoralen Gebieten stammen (Irrgiste): Bathylaimus inermis, 
Microlaimus marinus und Bathylaimus paralongisetosus. Bei der 4uBeren 
Sandbank ist dieser EHinfluf dagegen noch bedeutend gréBer, hier in 
160—180 cm Wassertiefe scheint die Grenze zwischen Eulitoral und 
Sublitoral zu liegen. Die Proben sind von Herrn Dr. E. Scuutz ge- 
sammelt worden, der mir die Nematoden zur Bearbeitung freundlicher- 
weise tiberlassen hat (vgl. auch ScuuLz 1950). } 

Die Nematodenbesiedlung ist in Tabelle 26 zusammengestellt. Zum 
groBten Teil leben hier Arten, die auch in den Brandungsgebieten ganz 
allgemein verbreitet sind. Andererseits wurden aber Mesacanthion lati- 
gnathum, Desmodora serpentulus, Chromadorita ditlevseni, Bathylaimus 
inermis und Humorpholaimus sabulicolus gefunden. Diese Arten zeigen 
an, daB die tiefe Sandbank an der Grenze zum Sublitoral liegen wird, 
denn alle diese Arten wurden in Proben aus der sublitoralen Region 
der Kieler Bucht (unver6ffentlicht) zum Teil zahlreich gefunden, sie 
fehlen dagegen in den eulitoralen Gebieten der Kieler Bucht vollstindig. 

Remane (1940, 8.90) schreibt, daB die Bathyporeia-Haustorius-. 
Zénose in der Ostsee bis in: eine Tiefe von 10 oder vielleicht auch 
20m vordringt, jedoch nicht mehr im Eulitoral angetroffen wird. Die 
Turbanella hyalina-Zénose, die in ihrer Fassung von 1933 (REMANE) 
auch die Bathyporeia-Zone einschlieBt, reicht von 0,5 bis mehrere Meter 
unter. den Wasserspiegel. Auch nach den vorliegenden Untersuchungen 
befinden sich die typischen Brandungsgebiete meist in einer Tiefe von 
~1/,—L-/,m. Die Untersuchungen iiber die Nematodenbesiedlung der 

sublitoralen Gebiete sind noch nicht abgeschlossen; erst spater wird sich 
zeigen, wieweit sich auch die Nematodengemeinschaft der Brandungs- 
gebiete in die Tiefe verfolgen 1aBt. 

Nachdem so die Grenze der ,,eulitoralen Bathyporeia-Zone“ nach 
unten bei etwa 1,5—2 m Wassertiefe gefunden wurde, sollen im folgenden 
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Tabelle 26. Aufere Sandbank am Strand von Surendorf. 


) 


mm bo bY 00 0 Ww HE B =1 1 bo 


Metachromadora suecica. . .. - 
Monoposthia mirabilis. . ... . 
Viscosia viscosa... +. + = + 
Allgéniella tenuis. .....-.. 
Axonolaimus paraspinosus. . 
Bathylaimus assimilis. . . . . . 
Oncholaimus brachycercus ... . 
Ascolaimus elongatus ..... . 
Enoploides labiatus . . .... . 
Theristus normandicus ..... 
Phervstus, QCer os? nce) +p ae + 
Neochromadora poecilosoma 


w 
HA Ol 


_ 


IN NWAaAhwweo 
Se aa 


—_ 
ile) 
— 
DO ee Co Ol Re CO CO 
Pell end 


wnnw- 
wWnwa wrwoawme 


wtta 


= 

(e.0) 
—_ 
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Enoplolaimus propinquus . ‘ 
Adoncholaimus thalassophygas . 
Cyatholaimus punctatus... . . 
Chromadorina microlaima . . 
Tripyloides marinus ...... 
Odontophora setosa ....... a+ 1 
Individuenzahl. ........ 


Begleiter: Hnoplolaimus vulgaris, Mesacanthion latignathum, (Oncholaimus 
oxyuris), Desmodora serpentulus, Microlaimus honestus, Dichromadora cephalata, 
Chromadorita ditlevseni, Chromadora nudicapitata, Southernia zosterae, Bathylaimus 
inermis, B.longisetosus, B. stenolaimus, Humorpholaimus sabulicolus, Theristus 
oxycerca, T’. setosus, Sphaerolaimus balticus, Anoplostoma viviparum, Paracan- 
thonchus caecus. Artenzahl 36. 


+ ee ro nS 


++ 


die Verhaltnisse an der oberen, dem Ufer zugewandten Grenze untersucht 
werden. Wenn sich, wie meistens an den untersuchten Strandgebieten, 
eine Kette von 4 oder 5 Sandbainken der Kiiste vorlagert, dann wird 
die Kraft der Brandungswellen schon 100—200 m vor der eigentlichen 
Kiistenlinie gebrochen. So kommt es oft, da der kleine Flachwasser- 
bezirk unmittelbar am Ufer relativ geschiitzt ist, ruhiger zumindesten 
als die vorgelagerten Brandungsgebiete. Das hat einmal zur Folge, dab 
sich einige lenitische Formen hier ansiedeln kénnen, auch wenn der 
vorherrschende Charakter der Fauna lotisch ist. Andererseits sammelt 
sich in dieser Zone alles, was mit den Wellen angespiilt wird. Mit 
Steinen werden hiaufig Algen in den Flachwasserbereich eingespiilt, die 
zum Teil noch Reste ihrer tierischen Besiedlung mitbringen, zum Teil 
sogar aus dem Sublitoral. So nimmt es nicht wunder, da8 in Proben 
aus den ufernahen Feinsandgebieten ein Gemisch der verschiedensten 
Faunenelemente auch bei der Nematodenbesiedlung angetroffen wurde 
(Tabelle 27). ; 

Neben Arten aus dem Phytal — Hnoplus communis, vielleicht nel 
Allgéniella tenuis und Neochromadora poecilocoma — wurden in den 
ufernahen Gebieten auch Arten aus dem Kiistengrundwasser oder aus 


a 


———— 
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Tabelle 27. Ufernaher Feinsand in der Kieler Bucht. 


Bottsand 


.|23. 3. 
1949 


24.9. 
1949 


ligéniella tenuis. . . ... 
wcholaimus oxyuris . .. . 
heristus setosus. ..... 
heristus acer. ...... 


= bo oO 


heristus normandicus . . 
noplolaimus propingquus . . 


ke OD 
CUR OR 


rupyloides marinus ... . 1 
etachromadora suecica. . 
aracanthonchus caecus. . . i 


m OO 
DOW wo 


ice} He» bo “100 


Begleiter: (Enoplus communis), Enoploides labiatus, Anoplostoma viviparum, 
(Adoncholaimus lepidus), A. thalassophygas, Oncholaimus brachycercus, (Eurystomina 
‘terricola), Paracyatholaimus dubiosus, (P. intermedius), (P. proximus), (Sigmo- 
phora rufa), Monoposthia mirabilis, Microlaimus honestus, Hypodontolaimus balticus, 
H. ponticus, Chromadorina microlaima, Neochromadora poecilosoma, Dichromadora 
setosa, D. cephalata, Chromadora nudicapitata, (Prochromadora orleji), Chromadorita 
tentabunda, Sabatiera punctata, (Plectus granulosus), Bathylaimus assimilis, 
Bathylaimus longisetosus, Ascolaimus elongatus, Eleutherolaimus stenosoma, (Theri- 
stus flevensis), (Monhystera microphthalma), M. parva. Artenzahl 42. 


dem oberen Teil des Prallhanges gefunden, z.B. Adoncholaimus lepidus, 
EHurystomina terricola und Plectus granulosus. Diese Arten werden aus- 
gespult, wenn starke Brandung auf der Kiiste steht. Vermutlich gehen 
sowohl die Arten aus dem Sublitoral als auch die aus dem Kiisten- 
grundwasser zugrunde, wenn sie in den ihnen nicht angemessenen 
‘Lebensraum des Feinsandes am Ufer geraten. 

Charakterisiert zu einem gewissen Grade wird die Region des ufer- 
nahen Feinsandes durch das Vorkommen von Oncholaimus oxyuris, 
Allgéniella tenuis und Theristus setosus. Innerhalb der Lebensréume 
des Brandungsstrandes finden diese Arten hier ihr Optimum. Theristus 
setosus und Oncholaimus oxyuris scheinen allgemein die oberen Bezirke 
des Eulitorals zu bevorzugen. Was Allgéniella tenuis anbetrifft, war 
es bisher noch nicht méglich, eindeutig festzustellen, welches eigentlich 
die optimalen Lebensraume dieser Art sind. Man findet diesen Nema- 
toden in fast allen: Proben aus dem Eulitoral der Kieler Bucht und 
aus den Brackwassergebieten, und in vielen haufig. Andererseits ist 
Allgéniella tenuis eine dominierende Art in der eulitoralen Algenregion 
(besonders Enteromorpha). Da losgerissene Enteromorpha-Bischel tiberall 
am Strande treiben, ist es denkbar, daf Allgéniella tenuis aus dem 
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Phytal immer wieder in die benachbarten benthonischen Lebensraume 
eindringt. Ein ahnliches Verbreitungsgebiet hat anscheinend auch 
Neochromadora poecilosoma, wenn es auch méglich ist, daB beide Arten 
sowohl im Benthal als auch im Phytal beheimatet sind. 

Dort, wo am Strand kiesiges oder grobsandiges Material vorhanden 
ist, sammelt sich das in der Gegend des Prallhanges. Aber auch im 
Flachwasser unterhalb des Prallhanges ist dann der Sand noch grob. 
Einige Proben aus der eulitoralen Grobsandzone sind in Tabelle 28 
zusammengestellt. Wenn auch am Strande von Schilksee, wo die 
meisten Grobsandproben gesammelt worden sind, die Brandung stiarker 
auf die ufernahen Gebiete einwirkt als in den durch Sandbanke besser 
geschiitzten Feinsandgebieten am dstlichen Ufer der Kieler AuSenforde, 
ist es doch wahrscheinlich, da8 sich die Unterschiede in der Besiedlung 
eher auf das verschiedene Substrat als auf verschieden starke Wasser- 
bewegung zuriickfiihren lassen. Zumindesten muB man das Vor- 
kommen von Enoplolaimus vulgaris in der ufernahen Grobsandzone 
(und in der kiesigen Otoplanenzone) damit erklaren, daB diese Art 
Kiesgebiete bevorzugt. Sie wurde in den feinsandigen Gebieten nicht 
gefunden, kommt aber in sublitoralen Kiesgebieten vor. Dies kann 
vielleicht als Parallele zu dem Vorkommen kiesliebender Arten aus dem 


Tabelle 28. Ufernaher Grobsand in der Kieler Bucht. 


Schilksee 
Domi- 
senz | nanz 


to] 3.5. | 20.6. 
27. 7. 1948 | 1949 | 1949 | 1949| 1951 


Neochromadora poecilosoma 

Oncholaimus brachycercus - 
Ascolaimus elongatus ...... 
Enoplolaimus propinquus .. . . 
Theristus normandicus ..... 
Metachromadora suecica. ... . 
Enoploides labiatus . . . 1... 
Chromadorina microlaima . 


AIS Peas 


3 
7 
2 
2 
2 
2 
2 
4 


+ opto 


Dichromadora hyalocheile 
Paracanthonchws caecus .... . 
Tripyloides marinus ...... 
Therisius setosus . . ....». 
Enoplolaimus vulgaris 
Oncholaimus oxyuris 


Individuenzahl 


i 
bow 


— 
“SP -10 


Viele ge eirwi vs. ie. 


Oley ele Mie eS 


Cw el Ne, en ger ia eee et aa 


s5 [| 
Begleiter: (Hnoplus brevis), (Dolicholaimus benepapillosus), Adoncholaimus 
fuscus, Viscosia viscosa, Paracanthonchus elongatus, Monoposthia mirabilis, Hypo- 
dontolaimus ponticus, Allgéniella tenuis, Dichromadora setosa, Chromadorita tenta- 
bunda, Sabatiera punctata, Axonolaimus paraspinosus, (Plectus granulosus ), Bathy- 
laimus assimilis, B. paralongisetosus, Eleutherolaimus stenosoma, Theristus acer, 
T’. otoplanobius. Artenzahl 32. 
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Sublitoral im Gebiet des Prallhanges an der Nordseekiiste angesehen 
werden (vgl. 8.432). Im iibrigen erinnert die Fauna des ufernahen Grob- 
sandes in mancher Beziehung an die des ufernahen Feinsandes, es handelt 
sich um Arten des Brandungsstrandes zusammen mit einigen, die sonst 
in lenitischen Gebieten gefunden wurden. Dazu kommen Formen aus 
dem Prallhang- und Kiistengrundwassergebiet (Theristus otoplanobius, 
Dolicholaimus benepapillosus). Die 4 hiufigsten Arten der ufernahen 
Feinsandgebiete (Tabelle 27) treten allerdings in den Grobsandzonen 
zuruck und werden durch Neochromadora poecilosoma, Oncholaimus 
brachycercus und Ascolaimus elongatus ersetzt. 

Nach oben schlieBt sich an die ufernahe Grobsandzone die Oto- 
planenzone an. Die Otoplanenzone nimmt den meist schmalen kiesigen 
Streifen ein, auf dem sich bei normalem Wasserstand die Wellen am 
Ufer brechen (REMANE 1933); verglichen mit den Lebensriumen der 
Nordseekiiste entspricht ihr der Prallhang. Nach einer strengen hydro- 
graphischen Begriffsbestimmung ist die Otoplanenzone die einzige der 
Zonosen im Brandungsgebiet der Ostsee, die im Eulitoral liegt. Die 
Fauna der Otoplanenzone wurde eingehend von REMANE (1933) und von 
Ax (1951) behandelt. Es sind vor allem einige Turbellarien aus der 
Familie der Otoplaniden, die auf diesen Lebensraum spezialisiert sind. 

Die Nematodenbesiedlung (Tabelle 29) bietet wenig Handhabe, um 
die Sonderstellung der Otoplanenzone unter den eulitoralen Lebens- 
raumen des Brandungsstrandes zu erkennen. Einige Arten, die domi- 


Tabelle 29. Otoplanenzone der Kieler Bucht. 


Schilksee Hohwacht 


29. 7. 1948 23. 5. 1951 


Individuen- 


Oncholaimus brachycercus. 
Enoplolaimus propinquus . 


Ascolaimus elongatus 4 
Dichromadora hyalocheile . 11 
Enoploides labiatus . . . 4 
Theristus otoplanobius .-. 4 


Allgéniella tenuis. . 
Individuenzahl ..... 
Begleiter: (Hnoplus brevis), Enoplolaimus vulgaris, (Dolicholaimus benepapil- 
losus), Viscosia viscosa, Oncholaimus conicauda, O. oxyuris, (Hurystomina terricola), 
Paracanthonchus caecus, Monoposthia mirabilis, Metachromadora-suecica, (Sigmo- 
phora. rufa), Nedchromadora poecilosoma, Chromadora nudicapitata, Axonolaimus 
paraspinosus, Odontophora setosa, (Araeolaimus longicauda ), Bathylaimus assimilis, 
B. stenolaimus, B.longisetosus, Tripyloides marinus, Theristus acer, T’. flevensis, 


T. normandicus, (Monhystera parva), (M. disjuncta), (Rhabditis sp.). 
_ Artenzahl 33. 


Z. {. Morphologie, Bd. 41. 32 
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nierend auftreten, wurden teils einzeln, teils auch haufig in vielen 
anderen Proben aus den eulitoralen Brandungsgebieten gefunden 
(Oncholaimus brachycercus, Ascolaimus elongatus), eme Bevorzugung der 
Otoplanenzone als Lebensraum kénnte man da allenfalls fiir Dichro- 
madora hyalocheile feststellen. Schon friiher wurde jedoch vermutet 
' (GeRLacH 1949), daB eine damals noch unbeschriebene Theristus-Art 
ein typischer Bewohner der Otoplanenzone unter den Nematoden sein 
kénnte. Das hat sich im Verlaufe weiterer Untersuchungen bestatigt. 
Theristus otoplanobius wurde in zahlreichen Proben gefunden, und zwar 
immer in der Otoplanenzone oder doch in verwandten Gebieten, z. B. 
ein Exemplar in der Grobsandzone unterhalb von der Otoplanenzone, 
weitere im Grundwasser. Bemerkenswert ist, da eine nah verwandte 
Art, Theristus pictus, den Prallhang der Nordseekiiste bewohnt. Es 
handelt sich um winzige, knapp 1mm lange Formen, und es ist noch 
nicht geklirt, wie diese Wirmer es fertig bekommen, daB sie nicht 
von den Wellen aus der Otoplanenzone fortgespilt werden. Die tibrigen 
in der Otoplanenzone gefundenen Nematodenarten gehéren zum groBten 
Teil der Fauna der Brandungsgebiete an, dazu kommen aus dem Phytal 
eingeschleppte Irrgiste (Monhystera disjuncta) und Arten, die aus dem 
Grundwasserbereich eindringen. 

Wenn also auch in der Otoplanenzone ein Nematode lebt, der fiir 
diesen Lebensraum charakteristisch ist (Theristus otoplanobius) und ein 
weiterer, fiir den eine Bevorzugung dieses Lebensraumes wahrscheinlich 
ist (Dichromadora hyalocheile), so mu8 man bei einem Vergleich mit der 
hochspezialisierten Turbellarienfauna (Ax 1951) doch allgemein die 
Nematodenbesiedlung als verhaltnismaBig indifferent den besonderen 
Lebensbedingungen in der Otoplanenzone gegeniiber bezeichnen. 

Nicht an allen Strandgebieten der Kieler Bucht ist die Otoplanen- 
zone in gleicher Weise ausgebildet. Dort, wo kein grobsandiges oder 
kiesiges Material vorhanden ist, also an Nehrungskiisten, findet sich 
ein schrager Prallhang aus mittelgrobem Sand. Ein ahnlicher Schrig- 
hang ist meistens auch oberhalb der Otoplanenzone ausgebildet; dann 
nimmt. er die Region ein, in der die Wellen auslaufen, die schon etwas 
tiefer in der Otoplanenzone gebrochen worden sind. Die Besiedlungs- 
dichte ist hier gering, in vielen Proben konnten nur wenige Nematoden 
gefunden werden (Tabelle 30). 

Im allgemeinen sind auch in diesem oberén Prallhanggebiet Arten 
hiufig, die die iibrigen Sandgebiete des Brandungsstrandes bevélkern. 
Es muB die Aufmerksamkeit aber auf eine Reihe von Nematoden gelenkt 
werden, die zugleich im Prallhang und in den obersten Zonen der 
lenitischen Sandgebiete der Kieler Bucht gefunden wurden. Dazu 
gehéren Dorylaimus obtusicaudatus, Mononchus rotundicaudatus, Para- 
cyatholaimus intermedius, Tripyla cornuta, Allgéniella guidoschneideri 
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Tabelle 30. Prallhang in der Kieler Bucht. 


Stein 


Bottsand 


19, 4.1950 


Allgéniella tenuis. . ... 
Theristus setosus .. .. . 
Oncholaimus oxyuris . . 
Dichromadora hyalocheile 
Ascolaimus elongatus .. . 
Theristus normandicus 
Enoplolaimus propinquus . 
Tripyloides marinus 
SIndividuénzahl 59.0). : 
Begleiter: Hnoploides labiatus, Enoplolaimus vulgaris, |Dolicholaimus bene- 
papillosus, Dorylaimus obtusicauda, Tripyla cornuta, Mononchus rotundicaudatus, 
Adoncholaimus lepidus, A. thalassophygas, Viscosia viscosa, Oncholaimus brachy- 
cercus, Paracyatholaimus intermedius, Metachromadora suecica, Microlaimus hones- 
tus, Allgéniella guidoschneideri, Chromadorina microlaima, Dichromadora setosa, 
_ D.cephalata, Chromadora nudicapitata, Ohromadorita tentabunda, Axonolaimus 
spinosus, Plectus granulosus, Bathylaimus longisetosus, B. stenolaimus, Theristus 
jflevensis, T. otoplanobius, Monhystera parva, Rhabditis sp. Artenzahl 35. 
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und neben anderen noch Plectus granulosus. Kinige dieser Arten kommen 
auch im Kiistengrundwasser vor und kénnen aus diesem dem Prallhang 
benachbarten Lebensraum eingedrungen sein, im tibrigen aber weist 
dieses charakteristische Faunenelement in der Besiedlung des Prall- 
hanges darauf hin, daB die oberen Zonen des Prallhanges an der Grenze 
von eulitoralem und supralitoralem Bereich liegen. Ein echtes Supra- 
litoral als Lebensraum einer Mikrofauna kann sich am Brandungsstrand 
der Ostsee nicht ausbilden; die supralitoralen Nematodenarten haben 
wenig Moglichkeiten zur Ansiedlung. Ihr Lebensraum wird nach unten 
begrenzt von der rein marin besiedelten Otoplanenzone, nach oben 
durch die trockene Strandregion. In dem nur schmalen Bereich, der 
zwar noch durchfeuchtet, von der gewohnlichen Brandung aber nicht 
mehr erreicht wird, kann sich an manchen Stellen so eine Nematoden- 
fauna ansiedeln, die viele Arten mit der Fauna lenitischer supralitoraler 
Zonen gemeinsam hat. Meist sind es in den verschiedenen Proben jedoch 
nur einzelne Elemente der supralitoralen Fauna; immer dann, wenn 
durch Windstau der Wasserspiegel in der Kieler Bucht steigt, werden 
diese oberen Zonen auch zu Brandungsgebieten. Deshalb kann es nicht 
zu einer standigen, geschlossenen Besiedlung mit Arten aus dem Supra- 
litoral kommen. 
b) Das Kiistengrundwasser. 


Das Kiistengrundwasser ist der Lebensraum, in dem sich unter- 
irdisch Meerwasser und sities Grundwasser mischen. Uberall dort, wo 
2” 
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man am Strand in einiger Entfernung vom Meeresufer ein Loch grabt, 
gelangt man bald zum Grundwasser, und je nach den Verhiltnissen 
ist das Grundwasser salzig, brackig oder siB. Das hangt nicht allein 
von der Entfernung vom Ufer ab, sondern auch von anderen Faktoren, 
die in Zusammenhang mit dem Aufbau des betreffenden Ufers stehen 
und bisher im einzelnen noch nicht so gut bekannt sind, da man 
allgemeinere Schliisse ziehen kénnte. Fiir die Fauna des Grundwassers 
haben solche Unterschiede aber groBe Bedeutung; z. B. fiel bei der 
Untersuchung des Grundwassers in der Hohwachter Bucht am 23. 5. 51 
auf, daB auch mehrere Meter vom Ufer entfernt kaum eine Abnahme 
des Salzgehaltes im Grundwasser spiirbar war. Vermutlich deshalb 
kamen hier Nematodenarten vor, die fiir gewohnlich das Bild der 
Besiedlung im Kiistengrundwasser nicht bestimmen. Auf die allgemeinen 
dkologischen Probleme der Grundwasserbesiedlung im Kiistenbereich 
soll hier nicht niher eingegangen werden, ‘es kann auf die Verdffent- 
lichung von REMANE und ScuuLz (1935) hingewiesen werden. 

. Die Nematodenbesiedlung des Kiistengrundwassers in der Kieler 
Bucht ist bereits gut bekannt. Scuuiz (1935) untersuchte sie an der 
Westkiiste der Kieler AuSenforde bei Schilksee. Er fand 29 Nematoden- 
arten, davon waren 8 neu fiir die Wissenschaft. Unter den neuen 
Arten waren solche, die durch Baueigenttimlichkeiten von verwandten 
Arten stark abweichen und die der Grundwasserfauna ein ganz charakte- 
ristisches Geprage geben. 

Die Untersuchungen von Scuuuz beziehen sich nur auf das Gebiet 
von Schilksee. Es galt also, nachzuweisen, da die Lebensgemeinschaft 
des Kiistengrundwassers auch an anderen Kiistenbezirken zu finden ist. 
Bereits bei der Behandlung der Nematodenbesiedlung der deutschen 
Nordseekiiste ist auf die Grundwasserfauna eingegangen worden (8.427). 

In Tabelle 31 ist die Nematodenbesiedlung einiger Proben zusammen- 
gestellt worden, die in ahnlichen Strandgebieten gesammelt worden 
sind wie dem von Schilksee, an dem Scuutz das Kiistengrundwasser 
untersucht hat. Wie zu erwarten war,' zeigen diese Proben mit der 
bisher bekannten Besiedlung dieses Lebensraumes die gréBte Uber- 
einstimmung. Bei weiteren Untersuchungen hat sich aber auch heraus- 
gestellt, daB gerade das Grundwasser von Schilksee und den dhnlichen 
Strandgebieten von Kckernforde besonders gut dafiir geeignet ist, als Typus 
des Lebensraumes Kiistengrundwasser angesehen zu werden. Gerade die 
charakteristischen Elemente der Fauna wurden besonders zahlreich und 
besonders regelmafig in diesen Grundwasserbezirken gefunden. Beson- 
ders giinstige Bedingungen scheinen hier durch das grobkérnige Material 
gegeben zu sein, aus dem sich der Strand aufbaut. Von den charakteri- 
stischen Grundwasserbewohnern unter den Nematoden, die Scuutz be- 
schrieben oder als Grundwasserbewohner gekennzeichnet hat, wurden 
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Tabelle 31. Kiistengrundwasser im der Kieler Bucht. 


Hekernforde Schilksee 


13. 7. 1949 


Dorylaimus obtusicaudatus ; 
Dorylaimus carteri. ....... 
Plectus granulosus... ..... 
Bathylaimus stenolaimus ....: . 


Aegialospirina bibulbosa. .... . 
Mononchus rotundicaudatus . .. . 
Adoncholaimus lepidus ...... 


Dolicholaimus benepapillosus. . . . 
Dorylaamius-baliseus\ . sss 
SN TIS TASES ae aaa, Bie has A Ura ae 
noplus schulzt 0. ee 
Halichoanolaimus obtusicaudatus . . 
Odontopharynz longicauda. ... . 


Metachromadora suecica. ..... 
Ascolaimus elongatus....... 
Enoploiaimus propinqguus .... . 
Anoplostoma exceptum ...... 
Hypodontolaimus balticus ..... 
Tripyloides marinus ....... 
Di OGUSTET | SP. ate LS sass sl 
Lripylatcornuta s25 ss ee 
Plectus sp. as 
Eurystomina terricola....... 


aMotyialtenZanks . i «i s)s 4 «-» 


Seetes ieee a) a ay) ve 


a 


154 


Aegialospirina bibulbosa, Mononchus rotundicaudatus, Adoncholaimus 
lepidus, Dolicholaimus benepapillosus, Dorylaimus balticus, Enoplus 
schulzi, Halichoanolaimus obtusicaudatus, Odontopharynx. longicaudata, 
Anoplostoma exceptum und Hurystomina terricola gefunden. Dazu kommen 
Dorylaimus obtusicaudatus, D.carteri und Plectus granulosus als salz- 
tolerante hiufige Erdbewohner. 13 der in Grundwasserproben ge- 
fundenen Nematodenarten (von 23) stehen so in enger Bindung zum 
Lebensraum. Nur wenige Arten sind als Irrgaste aus den Strandgebieten 
aufzufassen, und diese wurden nur in einzelnen Exemplaren gefunden. 

Diesem Gebiet mit typischer Grundwasserbesiedlung sollen Proben 
gegentibergestellt werden, die in der Hohwachter Bucht gesammelt 
wurden. An der Wassergrenze sah der Strand hier ahnlich aus wie bei 
Schilksee, das Grundwasser wurde in ahnlichen Tiefen unter der Ober- 
flache angetroffen, und auch die Sammelmethode war die gleiche. Einige 
der Liécher wurden so weit vom Wasser entfernt gegraben, daB das 
Grundwasser erst in 1m Tiefe angetroffen wurde. Trotzdem unter- 
scheidet sich die Besiedlung sehr von der des Kiistengrundwassers von 


Schilksee (Tabelle 32). 
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Tabelle 32. Kiistengrundwasser in der Hohwachter Bucht. 


Enoplolaimus propinquus ,... .- 
Oucholaimus brachycercus . ... - 
Enoplolaimus vulgaris .... +> 
Eurystomina terricolla. ...... 3 
Enoploides labiatus. . . . 1... 1 


Enoplus littoralis. . . . 1... - 
Adoncholaimus fuscus. ..... - 
RAAUAIV Sap ce ane anes Renee = 


Dolicholaimus benepapillosus. . 
Theristus otoplanobius ..... . 
Hnoplus schulat. . 6 2 « 2 «fs 


Dorylaimus carterr 


Dichromadora stygia 
Viscosia viscosa . . 
Monhystera disjuncta 
Adoncholaimus lepidus 


ap ayetyhe! fee eee ua 


ei ve) 4.08 eter ore Wee 


Bathylaimus stenolaimus 


wwe | OMe ve 


Dorylaimus obtusicaudatus 


Plectus sp... . 


at) a) ig) Tay, oh sur le 


— Dorylaimus balticus 
Oncholaimus oxyuris 


Coe ot a et eae ee 


Terschellingia longicaudata . 


Odontophora setosa 


he aelet) mide veh Ley yal ate 


Hypodontolaimus balticus ..... 


Plectus granulosus 
Theristus flevensis 


ae GORE TAS ce See: a 


oe eke or Aetmen as 


Monoposthia mirabilis ...... 


Neochromadora sp. 
Theristus aculeatus 
Monhystera parva 
Anticoma limalis . 


Bie iat” pe re, Bie! Ter Ye) aha) 


aimee Tal ee} 1 Serer ee 
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Individuenzahl. .*.). 3%. «1... 


In diesen Proben beherrschen Nematodenarten das Bild, welche auch 
am Prallhang, in der Otoplanenzone und im Grobsandgebiet unterhalb 
von der Otoplanenzone haufig sind, z.B. Hnoplolaimus vulgaris und 
propinguus, Oncholaimus brachycercus, Enoploides labiatuws und andere. 
Auch viele der seltener gefundenen Arten gehéren in diese dkologische 
Gruppe eulitoraler Grobsandbewohner, selbst Irrgiste aus dem Phytal, 
zum Teil aus dem sublitoralen Bereich (Anticoma limalis, Terschellingia 
longicaudata, Monhystera disjuncta) konnten nachgewiesen werden. 


Allerdings fehlen auch typische Grundwasserarten keineswegs, es 
wurden Hurystomina terricola, Enoplus littoralis, Hnoplus schulzi, Adon- 
cholaimus lepidus, Dichromadora stygia, Bathylaimus stenolaimus, Plectus 
granulosus, die Dorylaimus-Arten und Theristus aculeatus gefunden. 
Einige dieser Arten wurden nicht im Kiistengrundwasser von Schilksee 
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gefunden, obwohl sie nach ihrer allgemeinen Verbreitung als Grund- 
wasserbewohner anzusprechen sind. Da aber die Besiedlungsdichte im 
Kiistengrundwasser gering ist, ist es schwer, simtliche Arten zu finden; 
Theristus aculeatus z. B. wurde von Scuuz bei Schilksee entdeckt, ich 
habe die Art nur in einem Exemplar beim Hohwacht gefunden. 

Es ist schon zu Beginn dieses Abschnittes darauf hingewiesen worden, 
da8 der Salzgehalt im Grundwasser des Strandes von Hohwacht auf- 
fallend hoch war; zum mindesten an den Tagen, an denen die Unter- 
suchungen stattfanden, wurde noch mehrere Meter vom Ufer entfernt 
im Grundwasser ein Salzgehalt gemessen, der dem des Wassers der 
Kieler Bucht gleichkam. Vielleicht geben diese Messungen einen An- 
haltspunkt, um die groBen Unterschiede in der Nematodenbesiedlung 
zwischen dem Kiistengrundwasser von Schilksee und dem von Hoh- 
wacht zu erkliren. Die Proben aus dem Kiistengrundwasser von Hoh- 
wacht wiirden danach nicht aus dem subterranen Ubergangsgebiet vom 
siiBen Grundwasser zum Meerwasser stammen, sondern dhnlich wie 
viele Proben aus dem Grundwasser der Nordseekiiste aus einem sub- 
_ terranen Meerwasserbereich. Damit fallt ein fiir das Vorkommen echter 
Grundwasserbewohner entscheidender Faktor fort, nimlich die Ver- 
minderung des Salzgehaltes im Grundwasser. Es mu8 noch dahin- 
gestellt bleiben, ob es sich hier am Strand von Hohwacht um Umstinde 
gehandelt hat, die lediglich durch anhaltendes stiirmisches Wetter mit 
Uberflutungen des Strandbereiches zustande gekommen sind, oder ob 
es sich um einen Dauerzustand handelt, daB etwa der hohe Salzgehalt 
im Grundwasser durch einen geringen Ausstrom stiRen Grundwassers 
an der betreffenden Stelle zu erkliren ware. 

Auf die Besiedlung einiger Grundwasserproben, die am Strande von 
Schénberg und am Steinwarder bei Heiligenhafen gesammelt worden 
sind, sei hier nur kurz hingewiesen. Die haufigsten Arten sind Dory- 
laimus carteri, obtusicaudatus und balticus, Dolicholaimus benepapillosus 
und Plectus granulosus, an charakteristischen Grundwasserarten wurden 
Adoncholaimus lepidus, Eurystomina terricola, Chromaspirina thieryi und 
Bathylaimus stenolaimus gefunden. 

Einige weitere Proben sollen hier eingeschoben werden, die aus dem 
Kiistengrundwasser der Schlei stammen. Auf die Schlei als Lebensraum 
fiir Brackwasserorganismen wird in einem spiateren Abschnitt naher 
eingegangen werden. Der Salzgehalt der Schlei betragt an der unter- 
suchten Stelle etwa 7°/,). Die Besiedlung der Grundwasserproben ent- 
entspricht aber besser der der Gebiete des Kiistengrundwassers an der 
Kieler Bucht als der der oberflichlichen Brackwasserlebensriume, des- 
halb werden die Proben hier genannt. 

Es wurden nur 3 Proben untersucht (Tabelle 33), in diesen 
konnten aber Dorylaimus balticus, Aegialospirina bibulbosa, Mononchus 
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’ Tabelle 33. Kiistengrundwasser der Schlei bei Fleckeby. 


19. 8. 1948 


10. 10. 1949 


(Se) 


LN Bll cell Slo) OS) 


Dorylaimus balticus . .. +. ++ +s: i 
Dorylaimus obtusicaudatus .....-++.- 
TED YON CONMULG oe 1 «) er = ye en ae een’ 
Paracyatholaimus intermedius. ......- - 
Aegialospirina bibulbosa .......+..-.5 
Mononchus spectabilis . .......-.-. 
Dorylaimus cartery... . . «1. 2 ew ee 
Plectus granulosus. .°. 2. +. + + + 
Enoplolaimus derjugint. ...-...+.-- 
Oncholaimus oxyuris. .......-. eka 
Adoncholaimus thalassophygas. ....... 
Theristus flevensis ..% fe s poets ale sie gets 
Mononchus rotundicaudatus. ........ 
OECD IR aoc ca oes % 
Acrobelesciliatws™t | Ranta 1) ot teehee * 
| Halichoanolaimus obtusicaudatus. ...... 


individvenzaltl iy ao Meus « pyeisiseecre eld Boies ures 
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rotundicaudatus und Halichoanolaimus obtusicaudatus als typische Grund- 
wasserbewohner nachgewiesen werden. Auch die meisten der tibrigen 
Nematoden wurden im Kistengrundwasser der Kieler Bucht gefunden. 
DaB als begleitende Arten Brackwasser- und Brackerde-Arten in starkerem 
Ma8e in Erscheinung treten als in der Kieler Bucht, erklart sich leicht 
durch den geringeren Salzgehalt der Schlei (z. B. Paracyatholaimus inter- 
medius, Tripyla cornuta, Mononchus spectabilis). 

Die bisher erwaéhnten Grundwasserproben stammen aus der Region 
des Brandungsstrandes, sei es, daB sie unmittelbar iber der Otoplanen- 
zone, sei es, da sie weiter oben am Strande ergraben wurden. Ein 
besonderes Interesse verdienen aber auch einige Proben aus Grund- 
wasserlochern, die am Ufer von Stillwasserbuchten gegraben wurden. 
Allerdings kommen dafir nur solche Stellen in Frage, wo der Sand bis 
herab zum Grundwasser rein ist, zumindest darf er nicht durch Sulfide 
schwarz gefirbt sein, da Schwefelwasserstoff eine Besiedlung des 
Grundwassers verhindern wiirde. Im Bereich des Cyanophyceensandes 
gibt es aber Stellen, an denen man das Grundwasser in reinem Sand 
erreichen kann oder doch dicht titber dem Grundwasser gelegenen Sand. 
Zwel solcher Proben sind in Tabelle 34 und.35 wiedergegeben worden. 


Tabelle 34. Nematodenbesiedlung des iste panmaansas in 40 cm Tiefe am Hange 
des kiesig-steinigen Walles, der auf dem Steinwarder bei Heiligenhafen eine Stillwasser- 
bucht vom Meere trennt (20. 6.51). 


Plectus granulosus ....... 


Adoncholaimus thalassophygas . 


1 
Uhenvstiis\spytecaaa a ieee eae 5 | Dorylaimus obtusicaudatus 1 
Cephalobus strandicornutus. . . . | 2 | Paracyatholaimus proximus . 1 
RHODAULS (SDs ets a ce nett eee 2 | Halichoanolaimus obtusicaudatus. | 1 


Dorylaimus carteri 2 
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Tabelle 35. Nematodenbesiedlung des feuchten Sandes 25 cm unter der Sandoberfléche, 
15 cm tiber dem Grundwasserspiegel in einem Loch unter dem Cyanophyceensand am 
Nordrand der Bucht Nr. II des Bottsandes (26. 4.51). Vgl. Tabelle 60. 


Dorylaimus obtusicaudatus. . . . | 44] Tripyloides acherusius .... . 2 
Dorylaimus carteri . 2... 1... 16 | Monhystera parva... .... i 
Mononchus brachyuris. . . . .. 11 | Monoposthia thorakista. ... . ub 
Chromaspirina thieryi. . .. . . 7 | Halichoanolaimus obtusicaudatus. | 1 
EL DENUROUS SP tee sone s Bs a, 6 | Aegialospirina bibulbosa aia! 
Plectus granulosus . . . 2... 5 | Dorylaimus balticus ; .... . 2 
Mononchus rotundicaudatus 5 eEripyla Ccornutas 3 2 tue te 2 
Microlaimus globiceps. .... . 4 


In diesen beiden Proben wurden mehrere Nematodenarten gesammelt, 
die als typische Grundwasserbewohner anzusprechen sind, vor allem 
Halichoanolaimus obtusicaudatus, Aegialospirina bibulbosa, Monoposthia 
thorakista, Chromaspirina thieryi, Cephalobus strandicornutus und Monon- 
chus rotundicaudatus. Vielleicht gehért auch Tripyloides acherusius dazu. 
Durch diese Charakterarten wird die Verwandtschaft dieser Proben 
mit dem Lebensraum des Kiistengrundwassers aufgedeckt, der sonst 
_ bisher nur an lotischen Brandungsufern gefunden wurde. 

Die Lebensgemeinschaft des Kiistengrundwassers bildet sich ver- 
haltnismaBig unabhangig von den anderen Lebensgemeinschaften tberall 
dort heraus, wo bei entsprechenden Sandverhialtnissen bei Abwesenheit 
von Schwefelwasserstoff subterran ein Mischgebiet zwischen Seewasser 
und SiBwasser entsteht. Diese Bedingungen sind meistens am Bran- 
dungsstrand verwirklicht, an geeigneten Stellen kann die Grundwasser- 
fauna jedoch auch das Liickensystem unter dem lenitischen Uferbezirk 
besiedeln. Dabei ist die Fauna nicht allein auf deri eigentlichen Grund- 
wasserspiegel beschrankt, sondern lebt auch in den Feuchtsandregionen 
- tiber dem Grundwasser (vgl. Tabelle 35), die durch aufsteigendes Grund- 
wasser gesittigt sind. 

Zum Schlu8 sollen noch einmal die charakteristischen Bewohner des 
Kiistengrundwassers der Kieler Bucht aufgezihlt werden. Je nach der 
Starke der 6kologischen Bindung lassen sich mehrere Gruppen von 
Arten unterscheiden. Nach den bisherigen Funden unbedingt auf den 
Lebensraum des Kiistengrundwassers angewiesen sind die folgenden 
Arten: Enoplus-schulzi, Anoplostoma eaxceptum, Halichoanolaimus 
obtusicaudatus, Monoposthia thorakista, Aegialospirina bibulbosa und 
Theristus aculeatus. Dazu kommt die Art Hudesmoscolex papillosus, 
die von Scuutz gefunden wurde. Wie stark die Bindung bei Dichro- 
madora stygia, Bathylaimus stenolaimus und T'ripyloides acherusius 
ist, kann noch nicht gesagt werden. Eine zweite Gruppe bilden Arten, 
die an und fiir sich brackige Erde bewohnen und deshalb den ver- 
wandten Lebensraum des Kiistengrundwassers auch besiedeln kénnen. 
Einige dieser Arten lassen dabei eine deutliche Bevorzugung des 
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Kiistengrundwassers erkennen : Dolicholaimus benepapillosus, Dorylaimus 
balticus, Mononchus rotundicaudatus, Adoncholaimus lepidus und Chroma- 
spirina thieryi, die anderen, die allerdings dennoch zu den typischen 
Bewohnern des Kiistengrundwassers gerechnet werden kénnen, sind 
Enoplus littoralis, Hurystomina terricola, Odontopharynx longicaudata 
und Cephalobus strandicornutus. 


c) Lenitische Lebensrdéume. 

An der Kiiste der Kieler Bucht sind die lenitischen Lebensraéume 
an die Ausbildung von Sandbinken gebunden, sei es, daf} sie sich im 
Schutze der der Kiiste vorgelagerten Sandbinke in den Mulden da- 
zwischen finden, sei es, daB sie in den Stillwassergebieten auftreten, 
die durch héhere Sandbinke und Nehrungen von der offenen See ab- 
getrennt werden. 

Dort, wo sich lenitische Lebensréume in den Mulden zwischen Sand- 
binken am Brandungsstrande ausbilden, ahnelt ihre Besiedlung noch 
in vieler Hinsicht der lotisch beeinfluBter Gebiete. Doch ist die Wellen- 
bewegung in diesen Mulden geringer, der Sand ist meist etwas feiner, 
detritusreicher, und wenn langere Zeit hindurch ruhiges Wetter ge- 
herrscht hat, dann kann sich in den Mulden selbst eine Schwarzschicht 
im Sand ausbilden. In Abb. 5 ist die Aufeinanderfolge von Sandbanken 
und Mulden dargestellt. Auch aus KorngréBenanalysen geht hervor, 
da der Sand in den Mulden feiner als auf den Sandbanken ist 
(Tabelle 24). 

Es handelt sich bei diesen lenitischen Lebensraumen im Bereiche 
des Eulitorals um die T'urbanella-hyalina-Zone, die REMANE 1940 be- 
schrieben hat. Hier leben Arenicola, Pygospio und Nereis, daneben 
dringen auch Bathyporeia und Pseudocuma aus den bewegteren Bran- 
dungsgebieten zuweilen ein. Unter der Mikrofauna herrschen Nematoden 
vor, daneben kommen Harpacticiden, Ostracoden, Turbellarien, Ciliaten 
haufig, auBerdem auch Protohydra, Gastrotrichen und zuweilen Batil- 
lipes vor. i 

Die Nematodenbesiedlung der Detritussand-Gebiete von Schilksee 
und Kckernférde (Tabelle 36) wird durch das massenhafte Vorkommen 
von Chromadorina microlaima gekennzeichnet, auBerdem durch T'r- 
pyloides marinus und Hleutherolaimus stenosoma als Arten, die lenitischen 
Gebieten den Vorzug vor Brandungsgebieten geben. Im_ iibrigen 
herrschen Arten vor, die auch in den Brandungsgebieten gefunden 
wurden. Allerdings treten ausgesprochene Charakterarten der Bran- 
dungsgebiete etwas zuriick, wenn auch Enoploides labiatus, Enoplolaimus 


propinquus, Metachromadora suecica und Oncholaimus brachycercus 


haufiger gefunden wurden. Durch das immerhin regelmaSige Auftreten 
einer Reihe von lotischen Arten werden die engen Beziehungen der 


, 
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Tabelle 36. Detritusreicher Feinsand in der Kieler Bucht. 


Eckernférde 


12. 8./13.9. 
5. 8. 1948 194811948 13. 7.1949 
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romadorina microlaima . 
ipyloides marinus 
eristus normandicus 
géniella tenuis. . ... 
colaimus elongatus . 
utherolaimus stenosoma . 
racanthonchus caecus . 
cholaimus brachycercus . 
ochromadora poecilosoma 
tachromadora suecica . . 
oplolaimus propinquus . 
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thylaimus assimilis. . . 
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romadorita tentabunda. . 
onolaimus paraspinosus . 
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Begleiter: (Hnoplus brevis), (HZ. communis), Enoplolaimus vulgaris, Adoncho- 


laimus thalassophygas, (Oncholaimus conicauda), O. oxyuris, Cyatholaimus punc- 
tatus, Sigmophora rufa, (Monoposthia mirabilis), Microlaimus honestus, Chromadora 
nudicapitata, (Dichromadora hyalocheile), Dichromadora setosa, Southernia zosterae, 
Bathylaimus longisetosus, Sphaerolaimus hirsutus. Artenzahl 35. 


Turbanella-Zone zur Bathyporeia-Zone unterstrichen. (In der Fassung 
der Turbanella-Zone bei REMANE 1933 ist die Bathyporeia-Zone mit 
eingeschlossen). 

Proben, die aus den Mulden zwischen den Sandbinken von Surendorf 
(Abb. 5) stammen, weisen eine ahnliche Nematodenbesiedlung auf wie 
die aus den Detritussand-Gebieten von Schilksee (Tabelle 37). Chroma- 
dorina microlaima tritt etwas zugunsten von Viscosia viscosa zuriick. 
AuBerdem muB8 beriicksichtigt werden, daB der Fundort der meisten 
Proben die ,,Mulde am Findling“ ist, eine etwa 2m tiefe Senkung 
zwischen 2 Sandbanken in der Nihe eines groBen Findlingsblockes. In 
dieser Wassertiefe ist aber der Einflu8 der sublitoralen Fauna bereits 
spurbar, ahnlich wie in den tiefsten Proben vom Surendorfer Brandungs- 
strand. So wurden auch in der ,,Mulde am Findling“ sublitorale Nema- 
todenarten gefunden: Halalaimus gracilis, Mesacanthion latignathum, 
Longicyatholaimus clavicaudatus und Chromadorita ditlevseni. Diese 
erganzenden Beobachtungen im lenitischen Bereich erharten die Ansicht, 
da die Grenze zwischen eulitoraler und sublitoraler Besiedlung in der 
Kieler Bucht in einer Wassertiefe von etwa 2 m liegt. 


470 SrepasTran ADAM GERLACH: 


Tabelle 37. Detritussand in den Mulden am Strand von Surendorf. 


31.3. 
1948 


1. 8. 


1948 9. 7. 1949 


rs 


W Orb © Ordo 


Viscosia viscosa ..... 
Theristus normandicus 
Metachromadora suecica . 
Axonolaimus paraspinosus . 
Bathylaimus assimilis. . . 
Eleutherolaimus stenosoma . 


—_ 
NON Wwo 


Chromadorina microlaima . 
Enoplolaimus propinquus . | 2 
Theristus setosus . ... . 
Cyatholaimus punctatus . . 
Neochromadora poecilosoma 
Allgéniella tenuis. ... . 
Monoposthia mirabilis. . . 
Ascolaimus elongatus . . 
Oncholaimus brachycercus . 
Tripyloides marinus... 


Individuenzahl. .... . | 116 97 | 210[ 113 | 95 


bobo & | 
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+eouB earott 
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BPD WWE Dm Wehbe 


68 | 92 | 64 


Begleiter: Halalaimus gracilis, Hnoploides labiatus, Mesacanthion latignathum, 
Anoplostoma viviparum, Adoncholaimus thalassophygas, Oncholaimus oxyuris, 
Paracanthonchus caecus, Longicyatholaimus clavicaudatus, Sigmophora rufa, Micro- 
laimus honestus, H ypodontolaimus balticus, Chromadora nudicapitata, Dichromadora 
cephalata, D. setosa, Chromadorita ditlevseni, C.tentabunda, Odontophora setosa, 
Southernia zosterae, Bathylaimus paralongisetosus, B.longisetosus, Desmolaimus 
zeelandicus, Theristus acer, T'. oxycerca, Monhystera parva, Sphaerolaimus gracilis. 

Artenzahl 40. 


Bei den Detritussand-Gebieten der T'wrbanella-Zone handelt es sich 
um solche, die von der offenen Ostsee und vom Brandungsstrand nur 
durch niedrige, bei normalen Wasserverhiltnissen nicht tiber den 
Wasserspiegel aufragende Sandbinke getrennt werden. Wenn jedoch 
Sandbinke oder Nehrungen so hoch sind, da8B sie normalerweise trocken 
liegen, dann k6nnen sich in ihrem Schutz flachere, detritusreichere 
Lebensraume bilden. So ist es zwischen Stein und dem Bottsand am 
Ostufer der Kieler AuBenférde der Fall, die ganze Wendtorfer Bucht 
ist em durch Nehrungen und Sandbinke geschiitztes Flachwassergebiet. 
Der Wasserstand betrigt 20—50 cm, nur gelegentlich fallen weite Teile 
der Flache trocken. Der Boden besteht aus Feinsand, dem viel Detritus 
beigemischt ist. Hiiufig ist der Sand dicht unter der Oberflaiche schwarz 
gefarbt. An vielen Stellen findet sich Zostera- und Ruppia-Vegetation. 
REMANE (1933) bezeichnete die Lebensgemeinschaft des kiistennahen 
und gelegentlich trockenfallenden detritusreichen Sandes als Arenicola- 
Bioz6nose in der Kieler Bucht. 

Die Nematodenbesiedlung dieser detritusreichen Flachwasserzone 
(Tabelle 38) ist nicht durch besondere Charakterarten ausgezeichnet. 
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Tabelle 38. Detritussand im Flachwasser der Kieler Bucht. 


Stein Bottsand 
27.9.) § 


11. 9. 1949 15. 8. 1948 


bo 


Theristus acer. .:. . . 

Axonolaimus paraspinosus 

Allgéniella tenuis. . . 2... 
Viscosia viscosa... ... 
Oncholaimus oxyuris . : 
Theristus normandious . . . 
Paracanthonchus caecus. . . 
Anoplostoma viviparum. . . 


oe 


B) 
1 
4 
6 
6 
5 
5 
1 


Monhystera parva... .. 
Chromadora nudicapitata . . 
Chromadorina microlaima . . 
Metachromadora suecica. . . 
Hypodontolaimus balticus . 

Individuenzahl. ...... 


; Begleiter: Hnoplus brevis, Enoploides labiatus, Enoplolaimus propinquus, 
Adoncholaimus thalassophygas, Oncholaimus brachycercus, Paracyatholaimus pro- 
zimus, Microlaimus honestus, Hypodontolaimus ponticus, Dichromadora hyalocheile, 
D. setosa, Neochromadora poecilosoma, Chromadorita tentabunda, Odontophora setosa, 
Axonolaimus spinosus, Ascolaimus elongatus, Tripyloides marinus, Desmolaimus 
zeelandicus, Theristus setosus, T. flevensis, Sphaerolaimus balticus,. Artenzah] 33. 


— 
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Dennoch wird der Lebensraum durch die Nematodenbesiedlung recht 
gut charakterisiert. Die haufigsten Arten sind euryéke Sandbewohner, 
die sich auf Sandboden in vielen Lebensraitumen der Kieler Bucht finden. 
Theristus acer ist in den detritusreichen Flachwassergebieten besonders 
haufig. Typische Arten des lotischen Brandungsstrandes kommen nur 
noch vereinzelt vor, man kann sie zum gréBten Teil als Irrgiste be- 
trachten. Die detritusreichen Flachwassergebiete vermitteln in dkologi- 
scher Hinsicht zwischen der Z'urbanella-Zone des AuBenstrandes und 
den Lebensraiumen der Stillwasserbuchten. Auch Ax (1951) kam bei 
der Untersuchung der Turbellarienfauna des gleichen Gebietes zu dem 
Ergebnis; daB hier der Ubergang zu den Stillwassergebieten zu erkennen 
ist. Unter den Nematoden deuten Monhystera parva, Hypodontolaimus 
balticus, Paracyatholaimus proximus, Axonolaimus spinosus und Desmo- 
laimus zeelandicus als Vertreter der Stillwasserfauna diesen Ubergang an. 
Im iibrigen bestehen auch enge dkologische Beziehungen zu den 
ufernahen Gebieten am lotischen Brandungsstrand (S. 457). Der ufer- 
nahe Feinsand bildet sich dort aus, wo nahe am Ufer eine verhaltnis- 
maBig geschiitzte Flachwasserregion vorhanden ist; die Wellen werden 
dann schon weit drauBen gebrochen: wenn sie ans Ufer kommen, haben 
sie ihre gréBte Kraft verloren. Der Detritussand im Flachwasser bildet 
sich als Lebensraum dann aus, wenn durch hdhere Sandbianke die Kraft 


. 
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der Wellen vollstindig gebrochen wird (Abb. 6). Bei unruhigem Kiisten- 
verlauf schieben sich oft von vorspringenden Punkten aus Nehrungen 
vor. Ist eine derartige Nehrung gentigend aufgesandet und geniigend lang 


als Wellenbrecher geworden, dann kann es an ihrer Basis zur Entstehung 


von Buchten fast ohne Wasserbewegung kommen. Diese Buchten sind 
zu klein, als daB sich auf ihnen stirkere Wellen bilden kénnten. 

In der Wendtorfer Bucht haben sich derartige kleine Stillwasser- 
buchten am Bottsand gebildet (Abb. 7). Hier gliedern sich von 
einer Landzunge immer neue Nehrun- 
gen ab, und zwischen den einzelnen 


UYfernaher Feinsand 


Detritus-Sond im Flachwasser 


Wendtorier 
= Stilwasserbudt —>~ Stillwasserbucht Buen 
aa ee an oN - 
je ae 0 500M. 
Abb. 6. Abb.. 7. 


Abb. 6. Schematische Schnitte durch verschiedene Flachwasserzonen, wie sie im 
Bottsandgebiet ausgebildet sind. 


Abb. 7. Kartenskizze vom Bottsandgebiet nach Vermessungen am 18. 5. 50. 


Nehrungen verlandet das Gebiet. Die geomorphologischen Verhialtnisse 
im Bottsandgebiet sind eingehend von KNULLE (1951, 1952) beschrieben 
worden. Die Buchten verlanden teils durch Ablagerung von Detritus, 
teils durch Flugsand. So ist das Substrat ein mittelgrober, detritus- 
reicher Sand (Tabelle 39). Die Oberfliiche des Sandes ist braun gefirbt; 
oft sieht man in den flachen Gebieten jedoch auch einen karmesinroten 
Oberflachenbezug, der von Purpurbakterien gebildet wird. Schon in 


Tabelle 39. KorngréBenanalysen am Ufer einer der Stillwasserbuchten am Bottsand ; 


Phaktion Cyanophyceen- Farbstreifen- 


sand sand. Purpursand Brauner Sand 
mm % % 
uber 1 
0,5—1 
0,2—0,5 
0,1—0,2 


unter 0,1 
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einer Tiefe von wenigen Millimetern verfarbt sich der Sand und wird 
schwarz. Das ist ein Zeichen starker Schwefelwasserstoffproduktion. 
Die tierische Besiedlung konzentriert sich auf die sauerstoffreichere 
Oberflachenschicht. 

In den Stillwasserbuchten, in denen der Boden sandig ist, kommt 
Arenicola vor. Auch Nereis ist iiberall haiufig. Unter der Mikrofauna 
wurden Ciliaten, T'rachelocerca, Foraminiferen, Protohydra, einzelne 
Rotatorien (z.B. Lindia), Nematoden, Turbellarien, Oligochaten, 
Harpacticiden, Ostracoden und Hydrobia gefunden. Remane (1940, 
S. 152—153) hat fiir die Lebensgemeinschaft der detritusreichen Still- 
wassergebiete den Namen Cyprideis-litoralis-Manayunkia-Cénose ein- 
geftihrt. Er rechnet sie zu den Weichboden-Cénosen, unterscheidet 
jedoch zwischen mehr sandigen und mehr schlickigen Varianten. Bei 
den fiir die vorliegende Bearbeitung untersuchten Gebieten handelt 
es sich meist um die sandige Variante (Laboe, Bottsand, Heiligenhafen, 
Fehmarn). Es zeigte sich, daB die Zahl der Individuen abnimmt, je 
schlickiger der Boden wird; in den inneren, schlickigeren Buchten des 

Bottsandgebietes waren Nematoden selten. Diese Besiedlungsunter- 
schiede sind bereits von REMANE beobachtet worden. Allerdings scheint 
es sich um die gleichen Nematodenarten in den schlickigen und sandigen 
Gebieten zu handeln. Deshalb ist in den Tabellen kein Unterschied 
zwischen den beiden Varianten der Cyprideis-Manayunkia-Conose ge- 
macht worden. 

Von den in der Kieler Bucht untersuchten Lebensriumen ist die 
Cyprideis-Manayunkia-Conose derjenige, dessen Lebensbedingungen 

am stirksten lenitischen Charakter zeigen. Das kommt auch in der 
Nematodenbesiedlung zum Ausdruck (Tabelle 40). Nur wenige typische 
Bewohner des Brandungsstrandes wurden gefunden (Oncholaimus 
brachycercus, Metachromadora suecica, Dichromadora setosa, Ascolaimus 
elongatus), doch so vereinzelt, dafgS man sie als eingeschleppte Irrgiste 
ansehen mu. Selbst eine Reihe von euryOken Sandbewohnern wurde 
nur so spidrlich angetroffen, daB man diese Arten ebenfalls zu den 
Irrgisten rechnen muB (Viscosia viscosa, Axonolaimus paraspinosus, 
Theristus normandicus). Andererseits stehen diesen Irrgisten Nema- 
todenarten gegeniiber, die in den detritusreichen Stillwassergebieten das 
Optimum fiir ihre Lebensanspriiche finden, so Theristus setosus, A xono- 
laimus spinosus, “H ypodontolaimus balticus, Anoplostoma viviparum, 
Paracyatholaimus pioximus, Desmolaimus zeelandicus und in gewissem 
Grade auch Tripyloides marinus. Die Gebiete der detritusreichen 
Flachwasserbuchten liegen simtlich dicht unter oder auch tiber dem 
normalen Wasserspiegel. Die Besiedlung der dicht tiber dem Wasser- 

 spiegel liegenden Gebiete unterscheidet sich nicht von denen, die 
normalerweise von einer flachen Wasserschicht bedeckt sind. Auch in 
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Tabelle 40. Detritusreiche Stillwasserbuchten der Kieler Bucht. 


Bottsand 


7. 1. | 17. 3.| 24. 3.| 24. 9.] 19. 4. 

1948 | 1949 1949), 1950). 2 8ae, 1820 
Tripyloides marinus. ... . 9 6 
Theristus setosus. . ..... ee 1 
Axonolaimus spinosus . 27 Talaeab 8 
NIT MOTICT, SR a SEE HSS: + 3 
Hypodontolaimus balticus . . ll i ja (ue) 
Monhystera parva. ..... 6; +) 27 8 | 26 
Paracyatholaimus proximus. . 10 3 2 
Anoplostoma viviparum. . . 1 38 
Allgéniella tenuis ...... 3 4| 3 Jf 
Desmolaimus zeelandicus .. . oe 2 + 1 
Individuenzahl ... ... .... 


Begleiter: Oxystomina cylindraticaudata, Viscosia viscosa, Adoncholaimus thalas- 
sophygas, Oncholaimus oxyuris, (Oncholaimus brachycercus), (Symplocostoma longi- 
colle), Paracanthonchus caecus, (Paracyatholaimus intermedius), (Metachromadora 
suecica), Hypodontolaimus ponticus, (Allgeniella guidoschneideri), Chromadorina 
microlaima, Chromadora nudicapitata, Neochromadora poecilosoma, Dichromadora 
cephalata, (D. geophila), (D.setosa), (Prochromadora orleji), Sabatiera punctata, 
(Ascolaimus elongatus), (Axonolaimus paraspinosus), Leptolaimus papilliger, 
(Plectus granulosus), Hleutherolaimus stenosoma, Theristus pertenuis, T'. oxycerca, 
T. flevensis, T'. normandicus, Monhystera microphthalma, (M. disjuncta), Diplo- 
laimella deconincki, Sphaerolaimus balticus, Rhabditis sp. Artenzahl 43. 


den héheren Gebieten (bis etwa 10 cm tiber dem Wasserspiegel) findet 
durch aufsteigendes Kapillarwasser eine vollige Wassersattigung der 
Poren im Sandliickensystem statt. Allerdings hat die relativ hohe 
Lage vieler Gebiete und die Nachbarschaft der Lebensraume des oberen 
Kulitorals und des Supralitorals zur Folge, daB einzeln auch Nematoden- 
arten aus diesen Gebieten eindringen, so Paracyatholaimus intermedius, 
Allgéniella guidoschneideri, Dichromadora geophila, Prochromadora orleji 
und Plectus granulosus. Auch diese Arten miissen als Giaste im Lebens- 
raum, allenfalls als Nachbarn bezeichnet werden. Das Vorkommen von 
Symplocostoma longicolle und Monhystera disjuncta kann nur so erklart 
werden, daB diese Arten bei einem Sturm mit Algen aus der sublitoralen 
Region in die Stillwasserbuchten eingespiilt worden sind. 

Auf den Einflu8 der supralitoralen Lebensgemeinschaften auf die 
Cyprideis-Manajunkia-Cénose ist oben bereits hingewiesen worden. 
Je nachdem, ob das Supralitoral als Cyanophyceensand am Hange 
sandiger Nehrungen oder als Andelwiese bei Verlandungszonen aus- 
gebildet sind, unterscheiden sich auch die Zonen, die zwischen der 
Cyprideis-Manayunkia-Cénose und dem Supralitoral vermitteln. Vor 
der Andelwiese ist oft auf dem schlickigen Sand ein filziger Uberzug 
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Tabelle 41. Vauwcheria-Polster in Stillwasserbuchten ( Kieler Bucht ps 


Bottsand 


24.9. | 4.10. 
1949 | 1949 


Steinwerder 


13. 6. 1950 


'Monhystera microphthalma . 


Tripyloides marinus. ..... 13 
Chromadora nudicapitata. . . . 13 
Axonolaimus spinosus. ... . 8 


Individuenzahl . . .. 2... | 94 | 34 | 98 | 65-| | 


Begleiter: (Metachromadora suecica), Hypodontolaimus balticus, Prochromadora 
orleji, Chromadorita tentabunda, Sabatiera punctata, Theristus flevensis, T’. setosus, 
Diplolaimella deconincki, Monhystera parva, Diplogaster armatus, Rhabditis sp. 

Artenzah! 15. 


von Grinalgen der Gattung Vaucheria ausgebildet. Unter den Algen 
reicht die Schwarzschicht bis dicht unter die Oberfliche, ein Zeichen 
fiir die schlechte Sauerstoffversorgung. Die Nematodenbesiedlung ist 
artenarm (Tabelle 41), entsprechend den extremen Lebensbedingungen. 
Charakteristisch ist das Massenvorkommen von Monhystera micro- 
phthalma, auch Chromadora nudicapitata wurde in anderen Lebens- 
raumen nicht in gleicher Haufigkeit gefunden. Im thrigen kommen 
Arten der Cyprideis-Manayunkia-Zonose vor. 

Dort, wo das Ufer einer Stillwasserbucht von einer sandigen Nehrung 
gebildet wird, also meistens an der seewartigen Seite, kann es bei 
ginstigen Bedingungen zur Ausbildung eines Farbstreifensandes 
kommen, adhnlich wie auf dem Kniepsand von Amrum an der Nord- 
seekiiste. So konnte der Farbstreifensand im Gebiet des Bottsandes 
in guter Ausprigung untersucht werden, und zwar 1948 und 1949 in 
Stillwasserbucht Nr. I (vgl. Abb. 7), 1950 und 1951 in Bucht Nr. II. 
Der Wechsel erklart sich durch die sténdigen Verinderungen, denen ein 
Kiistengebiet vor allem wiahrend der Winterstiirme unterworfen ist. 
Ax (1951) hat eine Karte des Bottsandgebietes abgebildet, die den 
Verhaltnissen von 1949 entspricht. Abb. 7 wurde nach Vermessungen 
am 18.5. 50 gezeichnet. Bucht Nr. I hatte 1950 den Zusammenhang 
mit der Wendtorfer Bucht verloren. In Abb. 8 ist ein Profil durch die 
Uferzonen am Nordufer von Bucht Nr. II wiedergegeben; aus dieser 
Zeichnung kann man die Aufeinanderfolge und die Breite der einzelnen 
Zonen ersehen. 

Die Nematodenbesiedlung des Farbstreifensandes der“Kieler Bucht 
(Tabelle 42) entspricht recht gut derjenigen des Farbstreifensandes an 
der deutschen Nordseekiiste. Auch an der Nordseekiiste bildet ja das 
Farbstreifenwatt die obere Grenze des sandigen Eulitorals. T'ripyloides 
marinus ist an Nord- und Ostseekiiste die dominierende Nematodenart, 


Z. f. Morphologie, Bd. 41. 33 
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Tabelle 42. Farbstreifensand in der Bucht Nr. II des Bottsandes. 


Paracyatholaimus proximus . 
Tripyloides marinus ... - 
Axonolaimus spinosus : 
Hypodontolaimus balticus . . 
Theristus flevensis . ... . 
Monhystera microphthalma 
Theristus setosus. .... - 
Diplolaimella deconincki 
Dichromadora geophila .. . 
Monhystera parva ..... 
Plectus granulosus .... . 
Desmolaimus zeelandicus 


Individuenzahl. ...... 


Begleiter: Anoplostoma viviparum, Adoncholaimus thalassophygas, Hurystomina 
terricola, Paracyatholaimus intermedius, (Metachromadora suecica), Microlaimus 
globiceps, Allgéniella guidoschneideri, Prochromadora orleji, Chromadora nudicapitata, 
Ascolaimus elongatus, Leptolaimus papilliger, Eleutherolaimus stenosoma. 

Artenzahl 24. 


+ eee PRR RDO 


3 weitere, an der Nordseekiiste nur einzeln im Farbstreifensand ge- 
fundene Arten kommen in der Kieler Bucht als Charakterarten des 
Farbstreifensandes hiufiger vor: Paracyatholaimus proximus, Monhystera 
microphthalma und Diplolaimella deconincki. Nematoden aus der Fauna 
der Stillwasserbuchten dringen natiirlich noch zahlreich in den Farb- 
streifensand ein, andererseits sind aber auch viele der charakteristischen 
Bewohner des Cyanophyceensandes gefunden worden, also der sich nach 
oben anschlieBenden supralitoralen Zénose. Davon kommen Theristus 
flevensis, Dichromadora geophila und Plectus granulosus sogar verhaltnis- 
maBig regelmaBig im Farbstreifensand vor. Neben den typischen Arten 
und den Nachbarn aus den anschlieBenden Gebieten bleiben nur sehr 
wenige Arten, die als Irrgiste anzusprechen waren (Metachromadora 
suecica, Ascolaimus elongatus, Eleutherolaimus stenosoma). Offenbar sind 
die Lebensbedingungen im Farbstreifensand extrem. 

Wie am Nordseestrand ist der Cyanophyceensand auch in der Kieler 
Bucht ein Lebensraum des Supralitorals. Das kommt. einmal dadurch 
zum Ausdruck, da8 Uberflutungen nur bei Stiirmen im Herbst und 
Winter vorkommen, zum anderen ist die Besiedlung aber eine typisch 
supralitorale. Der Cyanophyceensand nimmt die Zone ein, in der 
kapillar aus dem Grundwasser aufsteigende Feuchtigkeit zwar noch die 
Oberflache des reinen Sandes erreicht, hier jedoch nur noch einen Teil 
der Porenraume erfiillen kann. Deshalb ist auch eine allerdings nur 
wenige Millimeter dicke Oberflichenschicht trocken. Darunter folgt 
eine durch Cyanophyceen griin gefarbte Schicht, eine Schwarzschicht 


ie 
—_ ———— 
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Tabelle 43. Cyanophyceensand in der Kieler Bucht. 


Bottsand 


Prasenz 


9. -9. | 4.10. / 1.7. | 1. 
1949 | 1949 | 1949 | 1950 | 1950 


Paracyatholaimus intermedius 
Plectus granulosus. . .. . 
Theristus flevensis. . .. . 
Tripyloides marinus... . 
Allgéniella guidoschneideri 


Individuenzahl ...... 


Begleiter: Dorylaimus obtusicaudatus, D. carteri, Tripyla cornuta, Mononchus 
rotundicaudatus, M.brachyuris, Adoncholaimus thalassophygas, A. lepidus, Oncho- 
laimus oxyuris, Viscosia viscosa, Paracyatholaimus proximus, Metachromadora 
suecica, Microlaimus globiceps, Allgéniella tenuis, Chromadora nudicapitata, Dichro- 
madora geophila, Prochromadora orleji, Axonolaimus spinosus, A. paraspinosus, 
Theristus acer, T.normandicus, T.setosus, Diplolaimella deconincki, Monhystera 
microphthalma, M. parva, Diplogaster sp. Artenzahl 30. 


fehlt. GrdBere Organismen leben im Cyanophyceensand nicht. Oligo- 
chaten, darunter Aeolosoma und Fridericia, sind am hiufigsten. Dazu 
kommen Nematoden, Turbellarien, Collembolen und Chironomiden- 
Larven. 

Unter den Nematoden (Tabelle 43) ist Parapyatholaimus intermedius 
am haufigsten, zugleich eine Art, die den Cyanophyceensand gut charak- 
terisiert. Daneben sind noch eine Reihe von anderen Arten fiir die 
supralitorale Region charakteristisch: 1. Brackwasserarten wie Allgé- 
niella guidoschneideri, Microlaimus globiceps, Dichromadora geophila 
und Prochromadora orleji, 2. Kiistengrundwasserbewohner wie Adoncho- 
laimus lepidus und Mononchus rotundicaudatus, 3. salztolerante Erd- 
bewohner wie die Dorylaimus-Arten und Plectus granulosus. Die dko- 
logische Gliederung der Bewohner des Cyanophyceensandes entspricht 
der, die sich auch an der Nordseekiiste durchfiihren lieB. 

Auf die hydrographischen Faktoren, die die Unterschiede zwischen 
Stillwassergebiet, Farbstreifensand und Cyanophyceensand bedingen, 
wird in einem spateren Kapitel eingegangen. In Abb. 8 und in Tabelle 44 
sind einige Untersuchungsergebnisse zusammengestellt worden. 

Mehrfach sind im Verlaufe der vorliegenden Untersuchungen auch 
quantitative Proben gesammelt worden. Gerade im Gebiet.des Farb- 
streifen- und des Cyanophyceensandes lassen sich diese Proben leicht 
mit geeichten Réhren entnehmen. Gewohnlich wurde eine | cm tiefe 
Sandsaule ausgestochen. Neben den Ergebnissen, die in Tabelle 44 
und Abb. 8 dargestellt sind, seien hier die Zahlen wiedergegeben, die 
in einer Probenserie am 18.5. 50 in der Stillwasserbucht Nr. II des 
Bottsandes gefunden wurden. Im Gebiet des trocken liegenden Detritus- 
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Tabelle 44. Verteilung von Wassergehalt, Salzgehalt des Porenwassers und evniger 
Nematodenarten in einem Profil am Ufer einer Stillwasserbucht (Salzgehalt 14°/ ,) 
auf dem Steinwarder bei Heiligenhafen (13. 6. 50). 


Substrat 


Cyanophyceensand 


mit H.S 


Cyanophyceen- 
sand 


Feuchter Sai 


Entfernung vom Ufer der Still- 
wasserbucht 


«Sop 6c) wee ae 


200 cm | 180 cm 


| 


160 cm | 140 cm . 100 cm 


Tiefe des Grundwassers unter 
deraQOberilacher a= ..0 sa - a: 28 cm 23cm | 16cm/10cm] 5e 
Salzgehalt im Grundwasser ¢ 
|Wassergehalt .. . 2. 8,3% | 14% | 15% | 19% | 18% 
3 © |Salzgehalt des . 
: ‘@ | Porenwassers.... . 58°%/oo | 26%/o | 23° 
a 
Bg Anzahl der Nematoden je 
nS Kubikzentimeter. . . 34 16 
$ : davon: 
£2 Tripyloides marinus. . . 28 14 
S  Prochromadora orleji. . wae 
ficrolaimus globiceps . . = ula 


sandes wurden zwischen 140 und 600 Nematoden je Kubikzentimeter 
angetroffen (248, 292, 220, 460, 594, 150, 140, 150, in verschiedenen 
Proben von der Stillwasserbucht zum Farbstreifensand fortschreitend), 
im Farbstreifensand zwischen 160 und 500 Nematoden (274, 286, 506, 
336, 160 und 300) und im Cyanophyceensand 2—160 Nematoden je 
Kubikzentimeter (136, 146, 166, 6, 2). Diese hohen Zahlen sind erstaun- 
lich, denn man muB8 bericksichtigen, da im braunen Sand der Still- 
wassergebiete und im Farbstreifensand nicht die gesamte 1 em dicke 
Oberflichenschicht besiedelt ist, sondern nur die wenigen Millimeter 
tiber der Schwarzschicht. Das heiSt, daB noch mehr Nematoden auf 
engem Raum zusammenleben, als die Zahlen (auf den Kubikzentimeter 
bezogen) ausdriicken. Wenn man umrechnet, dann ergibt sich, daB 
etwa 2—6 Millionen Nematoden auf 1 m? Sandfliche leben, eine selbst 
fiir die reichbesiedelten Flachwassergebiete erstaunliche Zahl. 


Auch von einigen anderen Autoren sind quantitative Untersuchungen 
der Nematodenbesiedlung des Meeresbodens gemacht worden: Moore 
(1931) fand im sublitoralen Bereich der Clyde-Sea 157 000—251 000 Nema- 
toden, Kroau und SpArcK (1936) im Oresund 25 000—87 000. PurassoxKt 
(1945) zaihlte im Finnischen Meerbusen 1180—58 000, Boverts (1946) im 
Turritellen-Sand bei Banyuls (Mittelmeer) 367 500—1 150000 Nematoden 
je Quadratmeter. Im eulitoralen Bereich sind die Nematoden der 
danischen Wattenmeerkiiste von Smrpv (1951) untersucht worden. Er 
fand bis zu einer Million Nematoden auf dem Quadratmeter. In Proben 
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aus dem niederlindischen Kiistenbereich fanden ScuuurRMANS STEK- 
HOVEN (1931) und ScouurMaAns STeKHoveN, ADAM und Punt (1935) 


aabboestd Gyanophyeeen- \Farbstreiten- 


brauner Detritus -Sand 
Feuchtsand 


Eels Sena FF Wasserspiege/ 
Grundwasser ee bef 16 m—=— 


Salzgehalt 


Grundwasser 
Porenwasser 


Wassergehalt 


Nematodenbesiedlung 


6m /| 7m 


2m|3m/|4m|s5m 


Prochromadora orleji 
Tripyla cornuta So 
Theristus sp... -- |= 
Paracyatholaimus ‘tilermedina wae —- e) 
Plectus granulosus one x 
Allgéniella guidoschneideri ; — 
Microlaimus globiceps . a 


Axonolaimus spinosus. ..... — 
Theristus flevensis 
Diplolaimella deconincki. . 
Tripyloides marinus 


ee 


| 
x 


Paracyatholaimus proximus . . . 
Monhystera microphthalma. . . . x 
Hypodontolaimus. balticus : 
Desmolaimus zeelandicus. ... . 
Anoplostoma viviparum ..... | 
Monhystera parva .. uae | | 

Adoncholaimus thalassophygas me | 
Allgéniella tenuis. . . = Be | 


red 10 | 42 | 70 |.150 | 92 | s2 | 192 


Abb. 8. Verteilung von Salzgehalt des Grundwassers, Wassergehalt, Salzgehalt des Poren- 

wassers und Nematodenbesiedlung einiger Proben, die am 20. 4.51 in einem Profil am 

Nordufer der Bottsandbucht Nr. II gesammelt wurden (Oberflichenschicht bis 1 em Tiefe. 

= 1—5; x = 5—10; + = 10—15; O = 15—30; © = 30—50; e@ = tiber 50 Nema- 
toden je Kubikzentimeter). 


O @x |x 
x 
|<} 9 OSO.0%--4s 


+ [+x O 
O®o0o 


zwischen 0,1 und 181 Nematoden je Kubikzentimeter. Als héchste Zahl 
fanden diese Autoren 4420000 Nematoden je Quadratmeter an einer 
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Stelle, ,,wo Schlamm mit einem Filz von Cyanophyceen iiberdeckt war“, 
auf Schokland. Die héchste je gefundene Zahl teilt Rezs (1940) aus 
weichen Watten des Bristol-Kanals mit: 10400000 je Quadratmeter. 
Dagegen fanden Pearse, Humm und WHarToN (1942) in den Brandungs- 


gebieten der amerikanischen Ostkiiste nur 260—480 Nematoden je Liter. — 


Die Sandgebiete des Brandungsstrandes sind viel dinner besiedelt als 
die detritusreichen Flachen. Ich fand in einer Probe 22 Nematoden 
je Kubikzentimeter (Sandbank bei Stein). 


4, Die Lebensgemeinschaften des Brackwassers. 

Wenn man nur vom Salzgehalt ausgeht, mu man das Gebiet der 
Kieler Bucht im Vergleich zur Nordsee als Brackwassergebiet an- 
sprechen. Der. Kinteilung von REDEKE-VALINKANGAS entsprechend, 
wire es eine polyhalines Brackwassergebiet, denn der Salzgehalt betragt 
durchschnittlich 15—20°/,). Biologisch gesehen kann die Kieler Bucht 
jedoch auch als marines Gebiet betrachtet werden (REMANE); HILTER- 
MANN (1949) hat dem Rechnung getragen, in seinem System der Brack- 
gewasser gehdrt die Kieler Bucht in die brachyhalinen Meeresgebiete 
mit vermindertem Salzgebiet bis zu 17°/)) herab. Demgegentiber hat 
Dan (1948) bei Untersuchungen im Oresund nachgewiesen, da auch 
der Salzbereich von 16,5—30°/,, durch besondere Tierformen charakte- 
risiert wird (Corophium insidiosum, Bathyporeia -pilosa, Laophonte 
baltica u.a.), welche im vollmarinen Bereich nicht vorkommen. Dem- 
entsprechend halt Dan an der Bezeichnung ,,polyhalines Brackwasser“ 
fest. In den folgenden Abschnitten soll die Nomenklatur von REDEKE 
und VALINKANGAS als die verbreitetste angewendet werden. 

Die Untersuchung der Nematodenbesiedlung im Brackwasser erfolgte 
in erster Linie im Gebiet der Schlei, auBerdem im Nord-Ostsee-Kanal 
an den Stellen, wo die Uferbéschung abgerutscht war und sich ein 
kleiner Sandstrand gebildet hatte, und im Flemhuder See. 

Der Flemhuder See, der Nord-Ostsee-Kanal bei Levensau und die 
Schlei bei Lindaunis gehéren zu den pleiomesohalinen Brackwasser- 
gebieten. Die Nematodenbesiedlung ist in Tabelle 45 und 46 zusammen- 
gestellt. Bei den folgenden Proben aus Brackwassergebieten sollen die Ver- 
schiedenheiten in der relativen Hiufigkeit einzelner Arten nicht besonders 
herausgestellt werden. Derartige Unterschiede werden zu einem groBen Teil 
durch Unterschiede des Substrates bedingt ; hier sollen jedoch in erster Linie 
die Unterschiede herausgestellt werden, die sich aus dem verschiedenen 
Salzgehalt der Gewiisser ergeben. Line solche spezielle Blickrichtung 
schlieBt jedoch nicht aus, daB8 auch hier zwischen Arten unterschieden 
werden kann, die mit grofSer Wahrscheinlichkeit zu den regelmaBigen 
Bewohnern eines Brackwassergebietes gehéren und solchen, die nur ge- 
legentlich mit aus der Ostsee einstr6mendem Wasser eingeschleppt wurden. 
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Tabelle 45. Pleiomesohalines Brackwasser I. 


Flemhuder See Nordost- S| | 
seekanal FI : 
mn * 
SS/ SS] -Sl-o|-So]/-o] 3 

16. 9. 1949 Seles cele iain p 2 

Salsa iS Be leet ie 

ripyloides marinus... . . 17 

igeniella tenwis ...... 21 
beristus setosus. . ..... 

27 

ypodontolaimus ponticus 16 

coplostoma viviparum. . 2 
vonolaimus spinosus ... . 
chromadora cephalata. .. . 
miyiduenzahl =>". se 


Begleiter: Viscosia viscosa, Adoncholaimus thalassophygas, Oncholaimus oxyuris, 
Oncholaimus conicauda, Paracanthonchus caecus, Hypodontolaimus balticus, All- 
génella guidoschneideri, Prochromadora orleji, Dichromadora geophila, Sabatiera 
punctata, Leptolaimus papilliger, Desmolaimus zeelandicus, Theristus flevensis, 
T. oxyuroides, Diplolaimella deconincki, Monhystera disjuncta, Sphaerolaimus 
gracilis. Artenzahl 24, mittlere Artenzahl 9. 


Tabelle 46. Pletomesohalines Brackwasser II. 


Schlei bei Lindaunis 


Prasenz 


15. 10. 1949 


Aligeniella tenuis vis ws ess 
Oncholaimus oxyuris ....... 
PREVISUILE SCLOEUA ss ts we ek 
Paracanthonchus caecus. ..... 
VASGOSU, WYSCOSH 2s «jack fas, eile a ts 
Allgéniella guidoschneideri. . . . . 
Theristus flevensis . ....... 
Axonolaimus spinosus ...... 
Hypodontolaimus balticus . ... . 
Anoplostoma viviparum. ..... 
Adoncholaimus thalassophygas . . . 


Individuenzahl. . . 5. . ss . % 
Begleiter: Hnoplus brevis, Hnoploides labiatus, Paracyatholaimus proximus, 
(Aegialospirina bibulbosa), Hypodontolaimus ponticus, Dichromadora cephalata, 
Chromadorita tentabunda, Sabatiera punctata, Ascolaimus elongatus, (Plectus granu- 
losus), Tripyloides marinus, Theristus acer, T’. pertenwis. 
Artenzahl 24, mittlere Artenzahl 9. 


Unter diesem Gesichtspunkt betrachtet, stimmt die Nematoden- 
besiedlung in den beiden pleiomesohalinen Brackwassergebieten gut tiber- 
ein. Die regelmaBiger vorkommenden Arten sind die gleichen, und auch 
unter den einzeln gefundenen finden sich viele in beiden Gebieten. 
Charakteristisch ist auch, daB8 in beiden Gewassergruppen je 24 Arten 
gefunden wurden, und zwar im Mittel 9 in jeder Probe. Durch diese 
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beiden Zahlenangaben lassen sich die verschiedenen Brackwasser- 
regionen gut kennzeichnen. Man kann an diesen Zahlen die Arten- 
abnahme im Brackwasser direkt ablesen. Im detritusreichen Feinsand 
der Kieler Bucht betragt die Artenzahl etwa 35, die mittlere Zahl der . 
Arten in den Proben 17. In den pleiomesohalinen Brackwassergebieten 
wird das Bild der Nematodenfauna noch durch euryhaline Meeresbewohner 
bestimmt, wenn auch Arten vorherrschen, bei denen man eine gewisse 
Vorliebe fiir Gebiete mit vermindertem Salzgehalt feststellen kann. 
Axonolaimus spinosus kommt z. B. in der Kieler Bucht nur in den ab- 
geschlossenen Buchten, an der Nordseekiiste nur in den obersten Rand- 
gebieten des Eulitorals vor. Diese Art kann zu den von Daut gefundenen 
Bewohnern des ,,polyhalinen Brackwassers“ gestellt werden. Daneben 
gibt es aber auch schon echte Brackwasserbewohner, wie Adoncholaimus 
thalassophygas, Allgéniella guidoschneideri, Theristus flevensis, die aller- 
dings noch nicht so haufig sind wie in den schwicher salzigen Regionen. 
Bei vielen der nur einzeln gefundenen Brackwasserbewohner ist zudem 
nicht sicher, ob sie nicht aus dem Uferbezirk in die untersuchten Detritus- 
sandgebiete eingedrungen sind. Die Proben wurden in der Regel 1—10 m 
vom Ufer entfernt in einer Wassertiefe von 20—70 cm gesammelt. Als 
Beweis fiir eine Beeinflussung vom Ufer kénnen die Einzelfunde von 
Aegialospirina bibulbosa und Plectus granulosus, vielleicht auch der von 
Prochromadora orleji angesehen werden. 

Der Teil der Schlei zwischen Schleswig und Fleckeby liegt im Bereich 
des meiomesohalinen Brackwassers mit einem Salzgehalt von 5—7/ 9. 
AuBerdem wurden Proben. aus der Trave am Dummersdorfer Ufer und 
aus dem Sehlendorfer Binnensee hierher gestellt. Es wurden 21 Nemato- 
denarten gefunden, im Mittel 8 in jeder Probe (Tabelle 47). Hier gehért 


Tabelle 47. Meiomesohalines Brackwasser. 


Schlei bei Fleckeby 


19. 8. 1948 | 18. 5. 1949 
| 


Prasenz 


Oncholaimus oxyuris .. . . 
Adoncholaimus thalassophygas 
Allgéniella tenuis. ..... 
Tripyloides marinus... . 
Theristus flevensis . ... . 
Axonolaimus spinosus 


Individuenzahl.. 9. 0.7% 19 
Begleiter: T'ripyla cornuta, Enoplolaimus derjugini, Anoplostoma viviparum, 
Viscosia viscosa, Paracanthonchus caecus, Paracyatholaimus proximus, H ypodonto - 
laimus balticus, Allgéniella guidoschneideri, Prochromadorella germanica, Chroma- 
dorita tentabunda, Ascolaimus elongatus, Eleutherolaimus stenosoma, Theristus 
setosus, Diplogaster sp., Aphelenchoides helophilus. 
Artenzahl 21, mittlere Artenzahl 8. 
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bereits eine typische Brackwasserart, Adoncholaimus thalassophygas, zu 
den haufigsten Formen. Eine Reihe von euryhalinen Meeresarten, die 
noch in das pleiomesohaline Brackwasser eindringen, kommen jedoch bei 
Fleckeby nicht mehr vor. Das sind z. B. Enoplus brevis, Enoploides © 
labiatus, Hypodontolaimus ponticus, Dichromadora cephalata, Sabatiera 
punctata, Desmolaimus zeelandicus und Theristus acer. Dagegen wurde 
Eleutherolaimus stenosoma nur bei Fleckeby, nicht aber im pleiomeso- 
halinen Bereich gefunden. Sicher kann diese Art bei eingehenderen 
Untersuchungen aber auch dort entdeckt werden. 

Die GroBe Breite bei Fleckeby ist eine seeartige Erweiterung der 
Schlei. Hier kann Wellengang entstehen, und deshalb ist das Siidost- 
ufer bei Fleckeby als zumindest zeitweise lotisch beeinfluBtes anzusehen. 
Vielleicht ist das der Grund dafiir, daB an dieser Stelle Enoplolaimus 
derjugini gefunden wurde, eine der typischen Brandungsart Enoplolaimus 
propinguus nah verwandte Form, die deren Stelle gewissermaSen im 
Brackwasser einnimmt. Auch Ascolaimus elongatus und Oncholaimus 
oxyuris deuten in gewissem Grade darauf hin, daB wir es am Strande 
von Fleckeby mit einem allerdings sehr schwachen Assoziationsfragment 
der lotischen Lebensgemeinschaft der Kieler Bucht zu tun haben. 
Sonst war es im allgemeinen nicht n6étig bei der Untersuchung der 
_ Brackwassergebiete besondere Differenzierungen nach der Art des 
Sedimentes vorzunehmen, meistens handelt es sich um Detritussand, 
da in den verhaltnismaBig kleinen Gewassern selten eine stirkere 
Wellenbewegung auftritt. 

Da bei Fleckeby ein guter Sandstrand ausgebildet ist, konnten auch 
Proben aus der Hochwannenregion und vom Prallhang gesammelt 
werden (Tabelle 48). Hier ist der terrestrische Einflu8 auf die Fauna 


Tabelle 48. Feuchtsand am Ufer und Hochwannen von metomesohalinen 
Brackwassergebieten. 


Fleckeby : 
me _}| Prié- |Domi- 


18. 5. |10. 10.] senz | nanz 
1949 | 1949 


19. 8. 1948 


Adoncholaimus thalassophygas . 16 
Paracyatholaimus intermedius . 20 
Oncholaimus oxyuris. . . . . 9 
Allgéniella tenws ...... 6 
Theristus flevensis. . ... . 2 
Enoplolaimus derjugini. . . . 17 
Tripyla:cornuta « - . . «+s | 6 
Individuenzahl ....... FO) (91 [P117-|. 53. | 98. | 40 


Begleiter: Dorylaimus carteri, D. balticus, D. obtusicaudatus, Adoncholaimus 
lepidus, Viscosia viscosa, Allgéniella guidoschneideri, Ascolaimus elongatus, Axono- 
laimus spinosus, Plectus granulosus, Tripyloides marinus, Eleutherolaimus stenosoma, 
Theristus setosus. Artenzahl 19. 
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bereits stark spiirbar (Plectus granulosus, Dorylaimus-Arten), im ibrigen 
herrschen Brackwasserarten vor. An dieser Stelle kann auch auf einige 
Proben aus dem Kiistengrundwasser der Schlei hingewiesen werden, 
die auf S. 466 aufgefiihrt worden sind. Die Fauna der kleinen Breite bei 
Schleswig soll hier nur kurz erwihnt werden, da nur wenige Nematoden 
untersucht wurden. Auch hier ist die haufigste Art Adoncholaimus 
thalassophygas. Unter den Begleitern wurde einmal Metachromadora 
suecica gefunden. 

Haddebyer und Selker Noor dagegen, nur durch schmale Kanale 
mit der Schlei verbundene Seitenbuchten, sind schéne Beispiele fiir 
oligohaline Gewasser. Der Salzgehalt betragt hier in der Regel 2—3°/o9, 
kann aber bei Einstrom noch bis auf 4°/,, steigen. Der marine EinfluB 
ist im Selker Noor am geringsten. Proben aus dem Windebyer Noor 
bei Eckernférde und aus der Trave bei Liibeck wurden zum Vergleich 
herangezogen. 

In den oligohalinen Gebieten nimmt der EinfluB euryhaliner Meeres- 
bewohner unter den Nematoden immer mehr ab (Tabelle 49 u. 50). Nur 
Tripyloides marinus, Theristus setosus, Axonolaimus spinosus und 
Allgéniella tenuis sind weiterhin haufig, doch haben gerade die beiden 
letzten Arten das Optimum ihrer Verbreitung in Gewassern mit ver- 
mindertem Salzgehalt, sind also nur bedingt zu den echten Meeres- 
bewohnern zu rechnen. Im iibrigen beherrschen in den Proben Brack- 
wasserarten das Bild, daneben wurden — kennzeichnend fir den oligo- 
halinen Bereich — auch die ersten salztoleranten SiiBwasserarten ge- 
funden, im Haddebyer Noor noch selten, im Selker Noor dagegen hiaufig, 
vor allem T'rilobus gracilis und Chromadorita leuckarti. 


Tabelle 49. Oligohalines Brackwasser I. 


Haddebyer Noor 


Prasenz 


14.9.1949 |: 


Cry 
~ 
es 


Dominanz 


o|mole 
ww] 2 
DD | HO | 
ries 
Adoncholaimus thalassophygas 
Therisius flevensis.°. . . 1. 
Paracyatholaimus proximus 
Tripyloides marinus... ... 
Therisius setoaus .. ... .% 
Allgéniella tenuis ....... 
Allgéniella guidoschneiderti . . . 
Axonolaimus spinosus. ... . 


ie) 


onmwawons- 


Individuenzahl 


Begleiter: Anoplostoma viviparum, Oncholaimus conicauda, O. oxyuris, Para- 
cyatholaimus intermedius, Metachromadora suecica, Microlaimus globiceps, Pro- 
chromadora orleji, Chromadorita leuckarti, Ascolaimus elongatus, Diplogaster sp. 

Artenzahl 18, mittlere Artenzahl 8. 


TT L. 
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Tabelle 50. Oligohalines Brackwasser II (Selker Noor). 


17. 3.1950 | 24. 3.1950 | 3. 5.1950 Bese Pe 
senz | nanz 


Adoncholaimus thalassophygas. .. 47 
Allgéniella guidoschneideri . 11 
Axonolaimus spinosus. ..... 6 
Chromadorita leuckarti. . .... ll 
Theristus setosus . ... +... 3 
Therisius flevensis ....... 
Prochromadora orleji . . 2... . 
Individdenzahit io hie Se. eh: 


Begleiter: Tripyla cornuta, Trilobus gracilis, Oncholaimus conicauda, Para- 
cyatholaimus intermedius, Microlaimus globiceps, Allgéniella tenuis, Neochromadora 
izhorica, Punctodora ratzeburgensis, Plectus sp., Tripyloides marinus, Diplogaster 
armatus. Artenzahl 18, mittlere Artenzahl 8. 


Am Ostufer des Selker Noores wurden Nematoden in der feuchten 
Uferregion gesammelt. Hier tritt Grundwasser am FuBe eines steilen 
Kliffs aus und lauft tiber den Strand in das Noor. Der EinfluB von 
SiBwasserarten unter den Nematoden (Tabelle 51) ist hier noch gréBer 
als im Noor selbst, Chromadorita leuckarti und Trilobus gracilis sind 
neben den Brackwasserarten Adoncholaimus thalassophygas und Allgé- 
niella guidoschneideri die haufigsten Arten. Dagegen treten die eury- 
halinen Meeresarten in der Uferregion stark zuriick. Sowohl im Hadde- 
byer als auch im Selker Noor wurden je 18 verschiedene Nematoden- 
arten gefunden, die mittlere Artenzahl betragt 8. Daf diese Zahlen 
kaum geringer sind als im meiomesohalinen Bereich, liegt daran, daB 
im oligohalinen Gebiet bereits eine Anzahl von SiBwasserarten 


Tabelle 51. Uferregion im Selker Noor (oligohalines Brackwasser). 


24. 3, 1950 3. 5. 1950 - 
senz | nanz 
22 | 32 15 | 29 2 | 45 | 100 


Adoncholaimus thalassophygas . . 
Allgéniella guidoschneidert. . . . 
Chromadorita leuckarti. ..... 
FPilOvwUs Graces. 2 | aes 
Paracyatholaimus intermedius . . 
Diplogaster armatus. . ..... 
Axonolaimus spinosus. .... . 
Tripyloides marinus ...... 
Theristus setosus . ......- 
Theristus flevensis ....... 


Individuenzahl. ........ | 40 | 98 | 141 


Begleiter: Dorylaimus stagnalis, Dorylaimus sp., Actinolaimus macrolaimus, 
Tronus tenuicaudatus, Tripyla cornuta, Paracyatholaimus proximus, Allgéniella 
tenuis, Dichromadora geophila, Punctodora ratzeburgensis, Plectus granulosus, 
Theristus pertenuis. Artenzahl 23. 
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eingedrungen sind, wihrend die euryhalinen Meeresbewohner nicht 
mehr so zahlreich sind. 

Uber einige Proben aus Pflanzenbestiénden im Brackwasser wird am 
SchluB des folgenden Abschnittes berichtet werden. 


5. Die Lebensgemeinschaften des Phytals. 

Den Lebensraumen des Benthals und des Pelagials stellt REMANE 
(1933) den Lebensraum des Phytals gegentiber. Im Rahmen der vor- 
liegenden Untersuchungen wurden Algenbestande nur in beschranktem 
Ausma8 bearbeitet. Felsbodengebiete gibt es an den untersuchten 
Kiisten nicht, der Bewuchs an Pfahlen und Bauwerken ist nicht unter- 
sucht worden (vgl. Orro 1936). Die meisten Phytalproben, aus denen 
Nematoden bearbeitet wurden, sind im Gebiet der benthalen Lebens- 
raume gesammelt worden, um die wechselseitige Beeinflussung der beiden 
Lebensbereiche zu bestimmen. Es handelt sich um einzelne Algen- 
biischel, die entweder angewachsen an Steinen mit Stiirmen ans Ufer 
getrieben worden sind, oder um Griinalgen, die Steine am Ufer bewachsen 
haben; geschlossene Vegetationsbestaénde wurden also nicht untersucht, 
deshalb soll hier die Besiedlung solcher in die benthalen Lebensraume 
eingesprengter Pflanzen auch als Assoziationsfragment betrachtet 
werden. 

Fir die wichtigste eulitorale Phytalzone, die Enteromorpha-Zone, 
liegt bereits eine Bearbeitung von Orro (1936) vor, auf die verwiesen 


Tabelle 52. Phytal am Brandungsstrand der Kieler Bucht. 


Stein- 
warder 


Bottsand 


Prisenz 
Dominanz 


Cl fl el esas - = 
1950 1950 13. 6.1950 


Allgéniella tenuis... . . 
Monhystera parva 
Chromadora nudicapitata 


Dhervsvus ACen, a, chon 5 
Neochromadora poecilosoma 10 
Oncholaimus oxyuris 2 
Enoplus communis . . . . ] 


Individuenzahl. . .. . . 122 | 112 }21| 62 88 | 20] 47 | 


Begleiter: Thoracostoma trichodes, Enoplus brevis, Enoploides labiatus, Enoplo- 
laimus propinquus, EL. vulgaris, Viscosia viscosa, Oncholaimus brachycercus, Para- 
canthonchus caecus, Cyatholaimus punctatus, Metachromadora suecica, H ypodonto - 
laimus balticus, Chromadorina macrolaima, C.. microlaima, Allgéniella guidoschneideri, 
Dichromadora setosa, D. hyalocheile, Chromadorita tentabunda, Sabatiera sp., Asco- 
laimus elongatus, Bathylaimus assimilis, Tripyloides marinus, Eleutherolaimus steno- 
soma, Theristus ambronensis, T'. normandicus, T’. setosus, Rhabditis sp. 

Artenzahl 34. 
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Tabelle 53. Phytal im Stillwasser der Kieler Bucht. 


Stein 


3.6. 
1950 


Bottsand 


19. 4. 
1950 


19. 4. 1950 


Allgéniella tenwis . ....... 
Monhystera disjuncta ...... 
Theristus setosus . 1... 5. 
Monhystera parva ....... 
Chromadora nudicapitata 
Paracyatholaimus proximus . 
Tripyloides marinus ...... 
Oncholaimus oxyuris ...... 
Anoplostoma viviparum:’. .... 
hepestus acer es OS a 


Retktorseorral4 ths 93 | ez-| 


Begleiter: Anticoma limalis, Enoplus communis, Adoncholaimus thalassophygas, 
Pontonema ditlevseni, Oncholaimus brachycercus, Paracanthonchus caecus, Desmo- 
dora serpentulus, Allgéniella guidcschneideri, Chromadorina microlaima, Neochroma- 
dora poecilosoma, Prochromadorella erythrophthalma, Hypodontolaimus balticus, 
Sahatiera punctata, Axonolaimus spinosus, Eleutherolaimus stenosoma, Theristus 
flevensis, Monhystera microphthalma, Diplolaimella deconincki, Rhabditis sp. 

Artenzahl 30. 
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werden kann. Orro fand in der Kieler Bucht und im Nord-Ostsee- 
Kanal 21 Nematodenarten. Am haufigsten sind Chromadora nudicapitata 
(30%), Monhystera parva (syn. dispar Orro) (20%), Monhystera dis- 
juncta (13%), Aphelenchoides parietinus (10%), Monhystera similis (9% ) 
und Chromadorina macrolaima (6%). 

Dieser Nematodenfauna der an Pfahlen angewachsenen Lntero- 
morpha stellte Orro die Fauna der ,,Strand-Hnteromorpha“ gegeniiber, 
eine Zone, die den in der vorliegenden Untersuchung behandelten 
Phytal-Proben entspricht. Hier waren die haufigsten Arten Monhystera 
disjuncta (36%), Theristus setosus (19%), Allgéniella tenuis (syn. Chroma- 
dorita leuckarti Orto) (15%) und Monhystera parva (11%). 

Die Nematodenbesiedlung der ,,Strand-Hnteromorpha* ist in Tabelle 52 
und 53 zusammengestellt worden. Die meisten Proben wurden von 
Herrn Dr. W. Noopt gesammelt. Die Unterteilung der Proben in solche 
aus den Brandungsgebieten und aus den Stillwassergebieten zeigt gut, 
welche der gefundenen Nematodenarten typisch fiir das Phytal sind 
und welche aus den benachbarten Lebensriumen des Benthals ein- 
gedrungen sind. In beiden Gruppen bilden Allgéniella tenuis, Mon- 
hystera parva und Chromadora nudicapitata eine dominierende Arten- 
gruppe, in den ruhigen Gebieten kommt Monhystera disjuncta hinzu. 
Diese Arten scheinen typische Phytalbewohner zu sein, auch Hnoplus 
communis wird man dazu rechnen kénnen. Auf die Schwierigkeiten 
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bei der dkologischen Eingliederung von Allgéniella tenuis ist bereits 
auf 8.457 hingewiesen worden. Als Vertreter der sublitoralen Algenfauna 
wurden Thoracostoma trichodes, Anticoma limalis, Pontonema ditlevseni 
und Desmodora serpentulus gefunden. Anscheinend sind diese Arten 
zusammen mit den bewohnten Algen in die Flachwassergebiete ein- 
gespult worden. 

Hier k6nnen einige Proben aus dem pleiomesohalinen Bereich des 
Brackwassers im Flemhuder See und in der Schlei bei Lindaunis ange- 
schlossen werden. Es wurden 21 Arten gefunden, davon dominiert 
Allgéniella tenuis in allen Proben (70—96% der Nematoden). Die ibrigen 
Arten sind solche, die auch in den entsprechenden benthonischen Lebens- 
raumen gefunden wurden, nur Monhystera parva und disjuncta kommen 
haufiger vor. In einer Probe aus dem Selker Noor, also aus dem oligoha- 
linen Bereich des Brackwassers, wurden 31 Nematodenindividuen ge- 
funden, davon gehoren 24 zur SiiBwasserart Punctodora ratzeburgensis, 
5 zu Adoncholaimus thalassophygas, je 1 zu Theristus flevensis und Pro- 
chromadora orleji. 

In Phytalproben aus verschiedenen Brackwassergebieten der Nord- 
seekiiste (Ruppia in einem Graben auf Hooge, Salzgehalt 29°/), Algen 
in den ,,Meeresaugen‘‘ auf Amrum) war die einzige regelmaBig gefundene 
Art Allgéniella tenuis (durchschnittlich 90% aller Nematoden). Die 
iibrigen 12 gefundenen Nematodenarten gehoren auch in benthonischen 
Lebensréiumen zu verbreiteten Arten. 


Die Lebensbedingungen im Eulitoral und die Bedeutung 
der Umweltfaktoren fiir die Nematodenbesiedlung. 
1. Das Beziehungsgefiige der Umweltfaktoren. 

In den vorausgehenden Abschnitten, in denen die Verteilung der 
freilebenden Nematoden auf die verschiedenen Lebensriume der 
deutschen Kiiste behandelt wird, ist bereits an vielen Stellen auf die 
Umweltfaktoren hingewiesen worden, welche die unterschiedliche Be- 
siedlung verursachen. Hier sollen die wichtigsten dieser Faktoren im 
Zusammenhang dargestellt werden. 

Der exakten Untersuchung der fiir die Verteilung der Mikrofauna 
bedeutungsvollen Umweltfaktoren stehen groBe Schwierigkeiten ent- 
gegen, da den Verhaltnissen bei der Mikrofauna besonders Rechnung 
getragen werden muB. Der Lebensraum der Mikrofauna ist das Poren- 
wasser im Liickensystem des Sandes, darum muB sich die Untersuchung 
auf die Verhaltnisse im Porenwasser richten. Fiir eine direkte Analyse 
des Porenwassers sind die Wassermengen aber zu gering, so: bleibt 
lediglich der Weg, dafS man versucht, das Wasser aus gréeren Sand- 
mengen zu gewinnen. Bei den grofen Unterschieden, die in bezug 
auf chemisch-physikalische Verhiltnisse schon zwischen dicht  bei- 
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einander liegenden Sandschichten bestehen kénnen, wird ein so stati- 
stisch ermittelter Wert oft den wahren Verhiltnissen nicht gerecht. 
In Tabelle 54 und 55 sind einige Untersuchungsergebnisse wiedergegeben, 
die diese Gefahr veranschaulichen. 


Wenn im Verlaufe der vorliegenden Untersuchungen in einem Gebiet 
des trocken liegenden Eulitorals Proben genommen wurden, dann wurde 


Tabelle 54. Wassergehalt, Salzgehalt des Porenwassers und Besiedlung der ober- 
flachlichen Schicht des Cyanophyceensandes am Nordrand der Bottsandbucht Nr. II 
(1. 7. 50). 

Der oberste Zentimeter Sandschicht wurde in drei je etwa 3 mm dicke Schichten 
zerlegt und getrennt untersucht. Bei Untersuchung der 1 cm dicken Oberflaichen- 
schicht als Ganzes ergab sich ein Wassergehalt von 7,6% und ein Salzgehalt im 
Porenwasser von 6,2°/5. 


Schicht 


0—3 mm | 3—7mm 7—-10 mm 
Substrat 
weiBer, Cyano- hellgelber 
lockerer Sand | phyceensand and 


VV ASSCTOOMA LE tu. Wal cue? cumectelanysey ty © 3,3% 7,3. % 12,3% 
Salzgehalt des Porenwassers . 28,9°/o9 6,7°/o0 1,8/oo 
Besiedlung je Kubikzentimeter: | 

Olieoch steno 0 se 4 eis Be 4 ot aie — 2 18 
INGTHAUOUCI en sy 2% oat c+ wee — 174 | 54 


Tabelle 55. Wassergehalt und Salzgehalt im Porenwasser der oberflichlichen Sand- 
schichten in einem Profil am Nordufer der Bottsandbucht Nr. II (20. 4. 51). 


Oben: In gewéhnlicher Weise Probe aus dem obersten Zentimeter entnommen. 
Mitte: Probe aus einer diinnen Oberflachenschicht. Unten: Probe aus einer etwas 
tieferen Sandschicht. 


Entfernung vom Beginn der Diinenvegetation 


2m | 3m 4m 6m 10m 
Substrat 
Farbstrei- Purpur- brauner 
Cyanophyceensand fensand sand Sand 


0O—10mm | Wassergehalt 7,8% 12,9% — 26,8% 23,2 % ( 23,8 % 


Salzgehalt im 


Porenwasser 14,8°/o9 


1,4%oo | 1,6%oo | 12.4°%/o9 | 10,3%/o0 
0—3mm _ | Wassergehalt | 5,9% 10,2% 14,7% 16,5 % 21,2% 
Salzgéhalt im 
Porenwagser 


9—14 mm Wassergehalt 


Salzgehalt im 
Porenwasser 


2,3%o9 | 13,4°oo | 27,1°%/o0 | 20,8%o9 | 17,9"/o0 
6.2% | 10,2% | 18,2% | 23,8% | 23,8% 


0,9°/oo 1,0%/o0 5,7°/o0 2,6%/o9 | 15,1°%o0 
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dabei in der Regel die Oberflichenschicht bis zu etwa 1 cm Tiefe ein- 
gesammelt. Auch Messungen der chemisch-physikalischen Verhaltnisse 
beziehen sich in der Regel nur auf den obersten Zentimeter der Sand- 
schicht. Da dabei eine ausgeprigte Zonierung gerade in diesem obersten 
Zentimeter nicht erfaBt wurde, zeigen die in Tabelle 54 und 55 wieder- 
gegebenen Ergebnisse. In dem Abschnitt tiber den Einflu8 der Hohen- 
lage auf die Besiedlung wird noch einmal auf diese Zonierung zuriick- 
gekommen werden. : 


Die Wirkung einzelner, meBbarer Umweltfaktoren auf die Besiedlung 
ist nicht gleichwertig, es gibt priméir und sekundar wirksame Faktoren. 
Nur die primar wirksamen Faktoren beeinflussen die Besiedlung unmittel- 
bar. Andererseits kann man z. B. die verschiedene Héhenlage eines Ge- 
bietes zur Wasserlinie als einen zudem fiir die Besiedlung auBerordent- 
lich wichtigen Umweltfaktor betrachten. Dieser Faktor wirkt aber 
nicht selbst unmittelbar auf die Besiedlung ein, vielmehr wird durch 
die Héhenlage die Wasserversorgung beeinfluBt, die Haufigkeit der 
Uberflutungen und die Héhe des Grundwasserspiegels z. B. in einem 
Gebiet des oberen Eulitorals. Fir die Mikrofauna kénnen auch diese 
Faktoren wiederum nicht als direkt wirksam angesehen werden, vielmehr 
beeinflussen sie den Wassergehalt der Porenraiume im Sand und zugleich 
wirken sie sich auf Temperatur, Salzgehalt und Sauerstoffgehalt im 
Porenwasser aus. Diese sind dann Faktoren, die direkt fiir die Mikro- 
fauna von Bedeutung sind. Allerdings ist die Scheidung in Primar- 
und Sekundarfaktoren nicht mit logischer Strenge durchzufihren, viele 
der an und fir sich primar wirksamen Faktoren beeinflussen sich auch 
wieder gegenseitig, nehmen dann also sekundiren Charakter an. Ein 
Beziehungsschema der wichtigsten Umweltfaktoren im Bereich des 
EKulitorals wird in Abb. 9 gegeben. 


Im Rahmen der vorliegenden Untersuchung iiber die Nematoden- 
besiedlung der deutschen Kiisten war es aus zeitlichen Griinden nicht 
moéglich, der Untersuchung der Umweltfaktoren in allen Gebieten in 
erforderlichem Mafie Aufmerksamkeit zu schenken. Da sich die Ver- 
haltnisse in den einzelnen Lebensriumen stindig andern, kénnen nur 
langfristige Beobachtungen und Messungen zu gesicherten Ergebnissen 
fiihren. Die Zahl von Verdéffentlichungen, in denen die Umweltfaktoren 
mit besonderer Beriicksichtigung der Mikrofauna behandelt werden, ist 
gering. Im SiSwasser begann WiszNIEWSKY (zahlreiche Arbeiten, vgl. 
1934) Untersuchungen an sandigen Seeufern (vgl. auch die Arbeiten 
von Prnnaxk). Hinige Untersuchungen tiber die Lebensbedingungen 
auf dem Kniepsand von Amrum veréffentlichten Scuutz (1936), ScuHuLz 
und Meyer (1939) und Horrmann (1940, 1949). Prarss, Humm und 
WHARTON (1942) untersuchten den Brandungsstrand an der amerikani- 
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schen Ostkiiste. AuSerdem kénnen Angaben verwertet werden aus den 


Arbeiten von WoHLENBERG (1937), Linke (1939), PuarH (1943) und 


Koyie (1943). 
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Z. §. Morphologie, Bd. 41. 


Artenzoh/ 
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Auf den Einflu8, den die verschiedene Art des Sedimentes auf die 
Mikrofauna hat, ist bereits in den vorausgehenden Abschnitten einge- 
gangen worden. Die Trennung in lotische und lenitische Lebensraume 
entspricht ja weitgehend der in reine sandige und in detritusreiche 
Gebiete. In den folgenden Abschnitten soll vor allem auf den Einflu8 
der Héhenlage und den des Salzgehaltes niher eingegangen werden. 


2. Der Einflu8 des Salzgehaltes auf die Nematodenbesiedtung. 

Die Erscheinung der Artenabnahme im Brackwasser ist seit langerer 
Zeit bekannt (vgl. REMANE 1934) und auch fiir die Nematodenfauna 
von anderen Autoren nachgewiesen 
worden (FinipsEV 1929, ScHuuR- 
MANS STEKHOVEN 1931, ScHUUR- 
MANS STEKHOVEN, ADAM und 
Punt 1935, AtiteEN 1935). Es 
war deshalb zu erwarten, da® sich 
auch bei den vorliegenden Unter- 
suchungen Beziehungen zwischen 
pares Artenzahl und Salzgehalt zeigen 
wurden. 

Allerdings la8t sich ein Vergleich 
nur dann befriedigend durchfiihren, 
wenn man in allen Gewissertypen 
einander vergleichbare Lebensraume 

Solzgehalt mit ihrer Besiedlung heranziehen 

Abb. 10. Die Abhangigkeit der Artenzahl kann. Bisher war das nicht in 

PSone Oe con Berar idealer Weise méglich, da man 

zum Vergleich die Untersuchungs- 

ergebnisse verschiedener Autoren, zum Teil ohne entsprechende 6ko- 
logische Angaben, heranziehen muBte. 

Fiir die hier gegebene Aufstellung wurden von der Nordseekiiste 
nur Nematoden aus den regelmaBig iiberfluteten Sand- und Sand- 
schlickwatten benutzt, nicht aber solche aus dem Prallhang oder vom 
oberen Eulitoral. Aus der Kieler Bucht wurden Proben aus den Sand- 
gebieten in einer Wassertiefe von 20cm bis 1 m herangezogen, ebenso 
aus den verschiedenen Brackwassergebieten. Dabei wurden nur die 
Nematodenarten beriicksichtigt, die zum festen Faunenbestand des 
betreffenden Gebietes zihlen, nicht aber Irrgiiste und Einwanderer aus 
den Nachbarzonen. 

Dank dieser sorgfaltigen Auswahl der verarbeiteten Proben ergibt 
die graphische Darstellung der Abhingigkeit der Nematodenbesiedlung 
vom Salzgehalt (Abb. 10) ein Bild, welches sich gut mit der allgemeinen 
Darstellung der Artenabnahme im Brackwasser bei REMANE (1934) 
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deckt. Im Eulitoral der Nordseekiiste gehéren etwa 67 Nematoden- 
arten zu denen, die regelma®ig unter ,,normalen“ Umweltbedingungen 
auftreten, in der Kieler Bucht sind es 42, im pleiomesohalinen Brack- 
wasser 29, im meiomesohalinen und im oligohalinen Brackwasser je 
23 Nematodenarten. Mit welcher Zahl man zum Vergleich die Nemato- 
denbesiedlung der litoralen Zone von SiiBwasserseen ansetzen muB, 
14Bt sich noch schwer sagen, Firipsev (1929) fand in der Newa- 
Bucht im limnischen Litoral 31 Nematodenarten. Von der idealen 
Darstellung Remanzs unterscheidet sich die Nematodenkurve dadurch, 
da8 sie im SiiBwasserbezirk nicht so stark ansteigt: die Gruppe der 
freilebenden Nematoden ist im Meere durch viel mehr Arten vertreten 
als im SiBwasser!. 


Im folgenden soll versucht werden, die Nematodenarten nach ihrem 
Vorkommen in verschieden salzigen Meeresgebieten zu gruppieren. Dabei 
darf jedoch nicht auBer acht gelassen werden, daB einmal diese Auf- 
stellung nur fiir das Eulitoral Giltigkeit hat, und da8 weiter nur eigene 
Beobachtungen an den deutschen Kisten herangezogen worden sind. 
Wenn auch die sublitorale Region in die Betrachtungen einbezogen 
wird, wird man nur noch sehr wenige Arten finden, die allein im Eulitoral 
der Nordseekiiste, nicht aber auch im Sublitoral der Kieler Bucht leben. 
Die Nematodenfauna der sublitoralen Regionen der deutschen Kiisten 
ist bislang aber noch sehr wenig bekannt. Auch die Besiedlung des 
oberen Eulitorals und des Supralitorals mute aus Griinden aus- 
geschlossen werden, die im folgenden Abschnitt erértert werden sollen. 


Gruppe I. Stenohaline Meerestiere (im Rahmen der vorliegenden 
Untersuchungen nur im vollsalzigen marinen Bereich angetroffen, also 
im Eulitoral der Nordseekiiste). 


Thalassoalaimus tardus Chromaspirina pontica 
Trefusia longicauda Sigmophora litoralis 
Mesacanthion latignathum Spirina parasitifera 
Oncholaimellus calvadosicus Microlaimus robustidens 
Adoncholaimus fuscus Euchromadora vulge ris 
Polygastrophora attenuata Hypodontolaimus inaequalis 
Polygastrophora major Neochromadora tecta 
Longicyatholaimus clavicaudatus Chromadorita ditlevseni 
Halichoanolaimus robustus Odontophora armata 
Desmodora serpentulus : Stephanolaimus elegans 
Leptonemella aphanothecae Theristus hirtus 
Monoposthia costata Theristus longisetosus 
Metachromadora viviparum Xyala striata 


1 In dem Diagramm sind die Werte fiir Nordsee, Kieler Bucht, pleiomesohalines 
Brackwasser usw. durch Geraden verbunden worden. Nach den Untersuchungen 
von Daut (1948) ist es wahrscheinlich, da zumindest im Bereich von 830—15 /o9 die 
Kurve konkav verlaufen mu8B. Das miiBten kiinftige Untersuchungen an den 
danischen und schwedischen Kiisten zeigen. 
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Gruppe II. Euryhaline Meerestiere 1. Grades (Arten, die im voll- 
salzigen und im brachyhalinen (= polyhalines Brackwasser) Meeres- 
bereich leben, also im Eulitoral der Nordsee und der Kieler Bucht. 
Hierzu kommen noch Enoplolaimus vulgaris und Dichromadora setosa, 
die regelmaBig nur in der Kieler Bucht, nicht aber an der Nordsee- 


kiiste aufgefunden werden konnten). 


Oxystomina cylindraticauda 
Enoplolaimus propinquus 
Oncholaimus brachycercus 
Cyatholaimus punctatus 
Monoposthia mirabilis 
Metachromadora suecica 
Sigmophora rufa 
Microlaimus honestus 
Chromadorina microlaima 
Chromadora nudicapitata 


Dichromadora hyalocheile 
Neochromadora poecilosoma 
Odontophora setosa | 
Axonolaimus paraspinosus 
Southernia zosterae 
Bathylaimus assimilis 
Bathylaimus longisetosus 
Theristus normandicus 
Theristus oxycerca 


Gruppe III. Euryhaline Meerestiere 2. Grades (Arten, die im 
marinen Bereich und im pleiomesohalinen Brackwasserbereich leben). 


Enoplus brevis 
Enoploides labiatus 
Hypodontolaimus ponticus 
Dichromadora cephalata 


Sabatiera punctata 
Leptolaimus papilliger 
Desmolaimus zeelandicus 
Theristus acer 


Gruppe IV. Euryhaline Meerestiere 3. Grades (Arten die im marinen 
Bereich und in allen Brackwasserbereichen vorkommen. 


Anoplostoma viviparum 
Viscosia viscosa 
Oncholaimus oxyuris 
Paracanthonchus caecus 
Hypodontolaimus balticus 


Ascolaimus elongatus 
Tripyloides marinus 
Eleutherolaimus stenosoma 
Theristus setosus 
Chromadorita tentabunda 


Gruppe V. Euryhaline Brackwassertiere (Arten, die in allen Berei- 
chen mit Ausnahme des vollsalzigen (Nordseekiiste) vorkommen; nach 
Daunt (1948) Charakterarten des polyhalinen Brackwasserbereichs). 


Paracyatholaimus proximus 
Allgéniella tenuis 


Axonolaimus spinosus 


Gruppe VI. Brackwassertiere (Arten, die auf den meso- und oligo- 
halinen Brackwasserbereich beschrankt sind). 


Enoplolaimus derjugini 
Adoncholaimus thalassophygas 
Oncholaimus conicauda 
Tripyla cornuta 
Paracyatholaimus intermedius 
Microlaimus globiceps 


Allgéniella guidoschneideri 
Dichromadora geophila 
Neochromadora izhorica 
Prochromadora orleji 
Theristus flevensis 
Theristus oxyuroides 


Gruppe VII. Euryhaline SiiSwassertiere (Arten des SiiRwassers, die 
auch in den oligohalinen Brackwasserbezirk eindringen). 


Dorylaimus stagnalis 
Trilobus gracilis 


Chromadorita leuckarti 
Punctodora ratzeburgensis 
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3. Der Einflu8 der Héhenlage auf die Nematodenbesiedlung. 

Die Lage zum Wasserspiegel des Meeres ist fiir die Besiedlung des Kiisten- 
bereiches von der gréBten Bedeutung. Die Abgrenzung des Eulitorals 
selbst basiert ja auf einer vertikalen Zonierung. Uber die Lage der ver- 
schiedenen Grenzlinien im Kiistenbereich herrschen noch sehr verschiedene 
Ansichten, auch in der Bezeichnung der einzelnen Zonen herrscht noch 
keine Einheitlichkeit (vgl. unter anderem pu RiEtz 1940). In den wesent- 
lichen Ziigen wird hier die Unterteilung in Supralitoral, Eulitoral und 
Sublitoral so durchgefiihrt, wie sie REMANE (1940) vorgeschlagen hat. 

Da in der vorliegenden Bearbeitung die Nematodenbesiedlung der 
eulitoralen Zone behandelt wird, ist es nétig zu untersuchen, wo die 
natirlichen Grenzen dieser Region sowohl nach oben als auch nach unten 
hin liegen. Die bisher vorwiegend gebrauchliche Zonierung lediglich 
nach hydrographischen Angaben, etwa durch die mittlere Niedrigwasser 
und Hochwasserlinie, braucht ja zumindest fiir die benthonische Mikro- 
fauna nicht unbedingt auch mit der biologischen Begrenzung zusammen- 
fallen. Fiir eine 6kologische Betrachtung k6nnen aber lediglich die 
Grenzen maBgebend sein, die in Form eines Faunenwechsels durch die 
Besiedlung zum Ausdruck kommen. 

Um die Grenze Eulitoral-Sublitoral auf Grund der Nematodenfauna 
zu definieren, fehlen zu einem grofen Teil noch die Voraussetzungen. 
Mit Ausnahme einiger Funde in der sublitoralen Region von Helgoland 
(BRESSLAU und SCHUURMANS STEKHOVEN 1940) ist tiber die Nematoden- 
besiedlung des Sublitorals in der Nordsee nichts bekannt. Etwas besser 
ist die Kenntnis der sublitoralen Nematodenfauna in der Kieler Bucht 
(Birscui1 1874, Scuutz 1932, unverdffentlichte Untersuchungen des 
Verf.). So kann hier in gewissem Mafe ein Vergleich der eulitoralen 
mit der sublitoralen Fauna durchgefiihrt werden. Allerdings soll vor- 
erst noch nicht entschieden werden, da beispielsweise eine bestimmte 
eulitorale Art nicht auch im Sublitoral vorkime; hier kénnten spatere 
Untersuchungen das Ergebnis zu stark veriindern. Dagegen ist die 
Nematodenbesiedlung der eulitoralen Gebiete in der Kieler Bucht in- 
zwischen so gut bekannt, da das Fehlen bestimmter Arten in dieser 
Zone mit groBer Sicherheit behauptet werden kann. 

Bei der Behandlung der eulitoralen Lebensritume der Kieler Bucht 
ist darauf hingewiesen worden, da in den tiefsten untersuchten Proben, 
also in einer Wassertiefe von etwa 150 cm, einzelne Nematodenarten 
ziemlich regelmaBig angetroffen wurden, die sonst nur im Sublitoral 
auftreten (Halalaimus gracilis, Mesacanthion latignathum, Longicyatho- 
laimus clavicaudatus, Desmodora serpentulus, Chromadorita ditlevseni, 
Bathylaimus inermis und Eumorpholaimus sabulicolus). In anderen 
Proben aus dem Eulitoral konnten auch zuweilen sublitorale Nematoden- 
arten gefunden werden, aber stets unter Umstinden, die eine passive 
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Einschleppung dieser Arten etwa durch treibende Algenbiischel wahr- 
scheinlich machen. Bemerkenswert ist weiterhin, daB nicht nur am 
Strande vor Surendorf, dem Fundort der meisten sublitoralen Arten, 
sondern auch an anderen Stellen der Kieler Bucht, am Bottsand, vor 
Strande und in der Hohwachter Bucht in einer Wassertiefe von 1,5 bis 
2.5m sublitorale Arten in einer sonst eulitoralen Besiedlung auftreten. 
Es handelt sich also wohl nicht nur um eine lokale Erscheinung, die auf 
den Strand von Surendorf beschrinkt ist, vielmehr beginnt in der 
Kieler Bucht in einer Wassertiefe von 1,5 m bei der Nematodenbesiedlung 
sich ein EinfluB der sublitoralen Besiedlung geltend zu machen. In 
tieferen Proben, etwa in 3—7 m Tiefe, nimmt der EinfluB sublitoraler 
Arten immer mehr zu, auf Kosten der eulitoralen und wie es scheint, 
auch auf Kosten der eurytopen Arten, die sowohl im Eulitoral als auch 
im Sublitoral leben. Eingehendere dkologische Untersuchungen iiber 
die Nematodenfauna des Sublitorals in der Kieler Bucht sind bereits 
begonnen worden. : 

Welche Faktoren es sind, die den sublitoralen Nematodenarten ver- 
wehren, in flacherem Wasser als 1,5 m Tiefe zu leben, kann noch nicht 
gesagt werden. Von einem regelmaBiger wiederkehrenden Wechsel 
zwischen. Uberflutung und Trockenlage wird nur der Bereich zwischen 
40cm tiber und 20cm unter dem mittleren Wasserstand betroffen. 
Dieser Wechsel kommt durch Windstau zustande, der eigentliche 
Gezeitenhub betragt in der Kieler Bucht nur 8 cm, kann also, zumindest 
was die benthonische Mikrofauna anbetrifft, vernachlassigt werden. Nach 
Ablesungen am Pegel Kiel liegt das jahrliche mittlere Niedrigwasser 
110 cm unter dem mittleren Wasserstand (MW), doch muB es fraglich 
erscheinen, ob derartig selten auftretende Extremwerte einen ent- 
scheidenden HinfluB auf die Mikrofauna haben (vgl. Tabelle 56). 

Bemerkenswert ist, da die oben genannten 7 sublitoralen Nema- 
todenarten, die den Ubergang vom Eulitoral zum Sublitoral in der 
Kieler Bucht andeuten, zusammen mit einer Reihe anderer Arten aus 
dem Sublitoral der Kieler Bucht auch an der deutschen Nordseekiiste 


Tabelle 56. Hédufigkeit der Wasserstinde im AbfluBjahr 1946 in der Kieler Férde 
(Pegel Kiel) und die entsprechenden Hauwptzahlen .1936—1945. 
(Aus dem Gewasserkundlichen Jahrbuch.) 


130 cm tiber MW 1|70cmiiber MW 3)|10cmiiber MW 86 | 50 cm unter MW 6 


120 cm — | 60cm 8 | MW 55 | 60cm 1 
110 cm 1) 50cm 9/ 10cm unter MW 47) 70cm 3 
100 cm 1| 40cm 15 | 20cm 22| 80cm — 
90 cm 2 | 30cm 25 | 30cm 9} 90cm 1 
80 cm 1| 20cm 60 | 40 cm 9 | 100 cm oa 


Wasserstandshauptzahlen fiir den Zeitraum 1936—1945: 
NW = 318; MNW = 382; MW = 493; MHW = 602; HW = 658. 
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gefunden wurden, und zwar hier im Eulitoral. Nach den bisherigen 
Untersuchungen sind das die folgenden Arten: 


Trefusia longicauda Hypodontolaimus inaequalis 
Halalaimus gracilis Chromadorita ditlevseni 
Mesacanthion latignathum Sabatiera celtica 
Adoncholaimus fuscus Camacolaimus longicauda 
Polygastrophora major Stephanolaimus elegans 
Longicyatholaimus clavicaudatus Bathylaimus inermis 
Halichoanolaimus robustus ELumorpholaimus sabulicolus 
Desmodora serpentulus Paralinhomoeus tenuicaudatus 
Leptonemella aphanothecae Theristus longisetosus 
Monoposthia costata Xyala striata 

Spirina laevis Siphonolaimus niger 


Richtersia demani 

Die Erscheinung, da Nordseetiere im schwacher salzigen’ Wasser 
der Kieler Bucht tiefere Regionen als an der Nordseekiiste besiedeln, 
ist bereits seit langerer Zeit als Brackwassersubmergenz bekannt (vgl. 
ReEMANE 1940). Das Verhalten zahlreicher Nematoden bestatigt also 
eine nach Untersuchungen an anderen Tiergruppen aufgestellte Regel. 
Dabei kann fiir die Nematodenbesiedlung noch nicht gesagt werden, 
ob es sich um die Verlagerung einer Nordsee-Flachwasserbesiedlung in 
die tieferen Regionen der Kieler Bucht handelt, ob es sich also um Tiere 
handelt, die an der Nordseekiiste auf die Flachwasserbezirke des Euli- 
torals beschrankt sind, oder ob es sich lediglich um eine Tiefenbeschran- 
kung bei den Exemplaren aus der Kieler Bucht handelt, daB diese Arten 
also in der Nordsee Eu- und Sublitoral bewohnen und in der Kieler Bucht 
auf das Sublitoral beschrinkt sind. Das wird sich erst klaren, wenn 
auch die sublitorale Region der Nordsee besser auf ihre Mikrofauna 
hin untersucht ist. Darauf, daB eine Reihe der hier behandelten Arten 
sowohl im Eulitoral der Nordsee als auch im Sublitoral der Kieler Bucht 
Grobsand- und Kiesgebiete bevorzugen, ist bereits auf S.432 hingewiesen 
worden. ; 

Innerhalb der eulitoralen Region besteht eine verhaltnismaBig groBe 
Homogenitit in der Besiedlung, wenn man von besonderen Spezial- 
fallen wie etwa der Besiedlung des Prallhanges absieht. Das nimmt 
wunder, denn man sollte denken, da®B sich die Besiedlung mit dem all- 
mahlichen Anstieg des Ufers, etwa im Wattenmeer, veriindern wiirde. 
Jedoch vollzieht sich gerade in den mittleren Hohenlagen des Watten- 
meeres der Wasserwechsel am schnellsten, so da in diesem Bereich 
auch Gebiete von verschiedener Héhenlage sich nicht sehr bedeutend 
unterscheiden, was die Zeit der Wasserbedeckung anbelangt. 

Die Verhaltnisse andern sich an der oberen Grenze des Eulitorals, 
beim Ubergang zum Supralitoral. Auf Amrum sind von ScHuLz und 
Meyer (1939) genaue Nivellierungen durchgefiihrt worden. Das Farb- 
streifen-Sandwatt, also ein Lebensraum des obersten Eulitorals, breitet 
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sich danach in der Zone 110—160 cm tiber NW aus, dagegen wird der 
- Stand des gewéhnlichen Hochwassers mit 93 cm tiber NW angegeben. 
Uber dem Farbstreifensand folgt der Cyanophyceensand, also etwa 
160—200 cm iiber NW. In der Kieler Bucht liegen die Gebiete des 
Farbstreifensandes etwa 15—30cm tiber dem gewoéhnlichen Wasser- 
stand, dariiber reicht bis zu einer Hohe von 50 cm der Cyanophyceensand 
herauf. Allerdings sind diese Angaben nur geschatzt worden, genaue 
Messungen liegen nicht. vor. 

Die Nematodenbesiedlung der Farbstreifengebiete (vgl. S. 443 u. 475) 
vermittelt gewissermafen zwischen der Besiedlung der eulitoralen Gebiete 
und der des Supralitorals, also (in der sandigen Ausbildung) des Cyano- 
phyceensandes. Auf die Verhaltnisse im Cyanophyceensand soll hier 
besonders eingegangen werden. Fir die Ausbildung eines supra- 
litoralen Lebensraumes ist natiirlich die erste Bedingung eine ent- 
sprechende Hohenlage. Andererseits findet sich bei gleicher Hohenlage 
nicht iiberall die entsprechende supralitorale Besiedlung; auf S. 440 ist 
darauf hingewiesen worden, daB sich auf dem Kniepsand von Amrum 
in der Nihe des Strandwalles Sandflaichen befinden, der Muschelsand 
und der Blediws-Sand, die bei annihernd gleicher Héhenlage wie der 
Cyanophyceensand doch eine Besiedlung aufweisen, die eher der der 
eulitoralen Zonen entspricht und nur schwach an die supralitorale 
Besiedlung anklingt. Ebenfalls gehoren die oberen Teile des Prallhanges 
an der Kiiste der Kieler Bucht der Héhenlage nach zum Supralitoral, 
die Besiedlung ist jedoch eine eulitorale und nur an wenigen Stellen 
finden sich Nematodenarten des Supralitorals. Diese Abweichung am 
lotischen Ufer kann vielleicht mit der Regel von Wipar BRENNER von 
pu Rierz (1940) in Einklang gebracht werden, nach der am lotischen 
Ufer die Grenze zum Supralitoral hin héher liegt als am lenitischen. 

Wenn es zur Ausbildung eines typischen supralitoralen Lebensraumes 
kommen soll, muf das Grundwasser unter dem Sande mehr. oder 
weniger mit SiBwasser gemischt sein, dementsprechend ist auch das 
Wasser in den Porenraiumen zwischen den Sandkérnern naher an der 
Oberflaiche des Sandes in der Regel brackig. Jedoch sind die Salz- 
verhaltnisse in den oberen Schichten des Sandes nach den bisherigen 
Untersuchungen recht kompliziert. Gerade aber die oberflichlichen 
Sandschichten beanspruchen ein besonderes Interesse, da sich das 
tierische Leben vor allem hier konzentriert. In welchem Grade dabei 
bedeutende Zonierungen in verhiltnismaBig diinnen Schichten auf- 
treten kénnen, zeigen Tabelle 54 und 55. Verhialtnisse, die als annihernd 
normale angesehen werden kénnen, sind auBerdem in Abb.8 und 
Tabelle 57 dargestellt. Aus diesen Untersuchungsergebnissen geht her- 
vor, dafi der Salzgehalt im Grundwasser in dem Mae abnimmt, je 
weiter man sich vom Ufer ausgehend dem Cyanophyceensand nihert, 
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Tabelle 57. Verteilung von Wassergehalt, Salzgehalt des Grundwassers und des 
Porenwassers in einem Profil am Nordufer der Bottsandbucht Nr. II (Salzgehalt 17°/,,) 
am 1.7.50. 


Entfernung vom Beginn der Diinenvegetation 


1m 2m 3m 6m 
Substrat 
Cyano- Cyano- F 
phyceen- phyceensand Farbstreifen- brauner 


sand Sand 


sand mit H.S 


Tiefe des Grundwassers unter 


der Oberflache. . .... 19 at 13 cm 11 cm 5,5 cm 
Salzgehalt im Grundwasser 3,9%/o5 5.7/9 10,79/o9 15,6°/9 
lem dicke Wassergehalt 7.6% 14,3 % 17,9 % 25,6 % 


Oberflachen- Salzeehal 
E gehalt des 
schicht | Porenwassers 


6,2°/o9 33,4°/o0 32,9°/o9 19,7°/o0 
je weiter man also zur supralitoralen Region hin vordringt. Generell 
kann man sagen, da in ahnlicher Weise auch die Salzkonzentration 
im Porenwasser an der Oberfliche des Sandes abnimmt. 

Allerdings finden sich gerade im Cyanophyceensand oft Verhiltnisse, 
die dieser Regel widersprechen. Schon, wenn man Tabelle 57 betrachtet, 
fallt auf, daB der Salzgehalt im Oberflachensand des Farbstreifensandes 
hoher ist als der des naher dem Wasser liegenden braunen Detritus- 
sandes. Ganz abweichende Verhadltnisse wurden aber bei Unter- 
suchungen gefunden, die in Tabelle 44, 58 und 59 zusammengestellt sind. 

Auf den ersten Blick erscheinen Salzkonzentrationen im Porenwasser 
von 112, 124 und 133/)) erstaunlich, wenn man bedenkt, daB es sich 
um einen Lebensraum fiir Tiere handelt. Man mu8 aber beriicksichtigen, 
daB die Messungen jeweils den gesamten obersten Zentimeter Boden- 
schicht umfassen. Vergegenwartigt man sich aber (vgl. auch Tabelle 54 
und 55), daB gerade Wassergehalt und Salzkonzentration in diesem 
obersten Zentimeter nicht einheitlich, sondern von Millimeter zu Milli- 


Tabelle 58. Verteilung von Wassergehalt und Salzgehalt des Porenwassers in der 
obersten (1 cm) Sandschicht in einem Profil am Nordufer der Stillwasserbucht Nr. LI 
des Bottsandes (18.5. 50). 


Entfernung vom Beginn der Diinenvegetation 


1m pea 3m 10m 


Substrat 


brauner 


Cyano- Farbstreifen- 
Purpursand Shad 


phyceensand sand 


8% 13,6% | 16,5% | 23,5% 


124/ 5 21598 poe |) *1T9% 05 32,5°/o9 


Wassergehalt ......- 
Salzgehalt im Porenwasser . 
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Tabelle 59. Wie T'abelle 58, doch nach Untersuchungen vom 8.6.50. 


Entfernung vom Beginn der Dimenvegetation 


1m 2m 5m 10m 
Substrat 
Cyano- | Farbstreifen- brauner 
phyceensand sand Purpursand Sand 


Wrassergehalt | sweets ome 


Salzgehalt im Porenwasser . hbo ramen ye ber 108°/o9. 111/oo 
meter Sandtiefe erheblich unterschiedlich sind, dann kann man die 
anscheinend undenkbaren Verhaltnisse erklaren. Bei den genauen Ana- 
lysen diinnster Sandschichten hat sich gezeigt, das die oberflachlichsten 
Schichten eine um ein Vielfaches héhere Salzkonzentration aufweisen 
als die etwa 5—10 mm tiefer liegenden Sandschichten. Bei der Analyse 
der gesamten 1 cm dicken Oberflachenschicht werden die salzreichen 
Oberflichenschichten mit den darunter liegenden salzirmeren Schichten 
zusammen erfaBt, man erhalt also einen Mittelwert, der den wirklichen 
Verhiltnissen nicht gerecht wird. Tatsachlich wird es so sein, daB die 
Salzkonzentration in der obersten, vielleicht 3 mm dicken Schicht viel 
hoher gewesen ist als 112 oder 133°/5,, vermutlich wird hier (bei Konzen- 
trationen von 300—400°/),) sogar Salz auskristallisieren. Wasser wird 
nur in Spuren vorhanden sein. Dementsprechend sind dann aber die 
tieferen Schichten, etwa von 5—10mm Tiefe unter der Oberflache, 
salzirmer als es nach der zusammenfassenden Analyse der gesamten 
Zentimeterschicht den Anschein hat, so da hier Organismen leben 
konnen. 

Interessant ist ein Vergleich zwischen Tabelle 58 und 59. Die in 
den Tabellen niedergelegten Messungsergebnisse wurden an den gleichen 
Stellen gewonnen, im Abstand von 3 Wochen. Schon vor dem 18. 5. 50, 
dem Tag der ersten Messung, hatte lingere Zeit hindurch trockenes 
Wetter geherrscht, ebenso in dem Zeitraum zwischen den beiden 
Messungen. Auch fanden anscheinend Uberflutungen mit Seewasser 
nicht statt. Aus den Messungen vom 18. 5. geht hervor, da zu dieser 
Zeit in den Gebieten des oberen Eulitorals noch annihernd normale 
Bedingungen herrschten, denn es wurde im Porenwasser ein Salzgehalt 
von 18—32°/5, gefunden, d.h. daB der Salzgehalt in dem bewohnten 
Teil der Sandschicht kaum mehr als 17°/o,, dem Salzgehalt des Wassers 
in der Stillwasserbucht, betragen haben wird. Vermutlich war er in 
den etwas tieferen Schichten des Farbstreifensandes geringer. Nur im 
Cyanophyceensand wurde bei einem Wassergehalt von 8% (1/3 der 
Sattigung) ein Salzgehalt von 124°/ ) gefunden. 3 Wochen spiiter da- 
gegen, am 8.6.50, war der Wassergehalt infolge der bei dem schénen 
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Wetter starken Verdunstung geringer geworden, der Salzgehalt hatte 
dafiir in allen Proben einen Wert von etwa 110°/ , angenommen. Die 
Austrocknung, begleitet von einer starken Salzanreicherung an der 
Oberflaiche, hatte also vom Cyanophyceensand aus auch auf die tiefer 
gelegenen Gebiete bis dicht heran an den Wasserspiegel der Stillwasser- 
bucht tibergegriffen. 

Erwahnt werden mu8, daB8 auf Exkursionen, bei denen derart hohe 
Salzkonzentrationen angetroffen wurden, in den betreffenden Gebieten 
des Cyanophyceensandes keine Exemplare der Nematodenart Para- 
cyatholaimus intermedius gefunden wurden, einer Art, die sonst typisch 
fiir das Supralitoral ist. Dagegen kamen Tripyloides marinus und 
Microlaimus globiceps zum Teil nicht selten vor. Bisher war es jedoch 
leider noch nicht méglich, umfangreichere Untersuchungen von hydro- 
graphischen Faktoren und Nematodenbesiedlung vergleichend zu unter- 
nehmen. 

Normalerweise hat das Porenwasser in den bewohnten Schichten, 
also beginnend etwa 3mm unter der Oberfliche, Salzkonzentrationen, 
die geringer sind als die des entsprechenden Meeresgebietes, also dem 
Brackwasser entsprechend. Die Konzentration wird jedoch nicht kon- 
stant bleiben, da Regenfalle, Uberflutungen mit Seewasser und Aus- 
trocknung durch sonniges oder windiges Wetter standig, Veraénderungen 
herbeiftihren. Diese Veraénderungen scheinen jedoch nicht so stark den 
Lebensraum der Mikrofauna zu beeinflussen, wie es nach den ersten 
MeBergebnissen schien. 

Die Nematodenfauna des Supralitorals ist im wesentlichen eine 
Brackwasserfauna. Sowohl an der Nordseekiiste als auch an der Kiiste 
der Kieler Bucht entspricht die Nematodenbesiedlung des Supralitorals 
in entscheidenden Ziigen der des Brackwassers. Von den auf S. 494 
aufgefiihrten echten Brackwassertieren unter den Nematoden gehéren 
Tripyla cornuta, Paracyatholaimus intermedius, Microlaimus globiceps, 
Allgéniella guidoschneideri, Dichromadora geophila, Prochromadora orleji 
und Theristus flevensis (weniger ausgepragt auch Adoncholaimus thalasso- 
phygas) za den Arten, die zu gleicher Zeit auch charakteristisch fiir den 
Lebensraum des Cyanophyceensandes sind. Das sind 8 von den 12 ge- 
fundenen Brackwasserarten, die restlichen 4 wurden auch‘in den Brack- 
wassergebieten nur sehr vereinzelt gefunden. Dazu kommen einige 
Charakterarten brackiger Erde, wie Adoncholaimus lepidus und Eury- 
stomina terricola, neben Nematodenarten aus dem Kistengrundwasser 
(Dolicholaimus benepapillosus, “Mononchus rotundicaudatus). In ahn- 
licher Weise, wie in den schwach salzigen, oligohalinen Brackwasser- 
bereich einzelne Arten aus der limnischen Fauna eindringen, kommen 
im Supralitoral Nematodenarten aus dem nichtsalzigen terrestrischen 
Raum vor. Als euryhaline Erdbewohner kommen im Supralitoral 
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Dorylaimus-Arten, Plectus granulosus und einige weniger haufig ge- 
fangene Formen in Frage. Ebenfalls als Parallele zum Brackwasser- 
gebiet kénnen im Supralitoral z. B. Paracyatholaimus proximus, All- 
géniella tenuis, Axonolaimus spinosus, Tripyloides marinus und Theristus 
setosus als:,,euryhaline Meerestiere 3. Grades“ genannt werden. 

Im vorhergehenden Abschnitt ist gezeigt worden, da man ein 
charakteristisches Schaubild erhalt, wenn man die Zahl an Nematoden- 
arten eines Gewiassers in Abhingigkeit vom Salzgehalt darstellt. Das 
Ergebnis ist eine Kurve, die nicht nur fir die Nematoden, sondern 
fir alle Organismengruppen nach den 
bisherigen Erfahrungen giiltig ist. Man 
kann nun auch die Zahl der Nematoden- 
arten eines Gebietes in Abhangigkeit 
von der Héhenlage darstellen. In Abb. 11 
ist das so entstehende Diagramm wieder- 
gegeben. Dabei sind die Lebensraume 
der Kieler Bucht verwendet worden: 
fc PE Detritus-Sand, Detritus-Sand in den 
Appt te Abimigignele aor Ae Stillwasserbuchten, Farbstreifensand, 
tenzahl (Nematoden) von der Lage Cyanophyceensand und __ terrestrischer 
SER TRERE Croce eh stated Hotere Bereich. Die Auslese der Arten fand 

Sandgebiete der Kieler Bucht). nach dem gleichen Prinzip statt wie 
zur Aufstellung des Diagramms Abb. 10. 
Die Zahl der Nematodenarten im. terrestrischen Bereich ist mit 30 fest- 
gesetzt worden; ob diese Zahl nicht zu hoch gegriffen ist, miissen 
Untersuchungen in den marinen Lebensriiumen vergleichbaren terrestri- 
schen Gebieten zeigen. Im untersuchten Gebiet an der Kieler Bucht 
schlieBen sich landwarts an den Cyanophyceensand unbesiedelte Sand- 
flachen oder Diinen an, 

Dadurch, dafi das Diagramm (Abb. 11) eine ganz ahnliche Kurve 
darstellt wie das bekannte Diagramm der Artenabnahme im Brackwasser, 
werden die Betrachtungen tiber dkologische Ahnlichkeiten zwischen 
Brackwasser und Supralitoral bestiirkt. Die Ursache gleicher Erschei- 
nungen in beiden Gebieten ist, daB sich der Ubergang vom marinen 
zum salzfreien limnischen oder terrestrischen Lebensbereich einerseits 
uber das Brackwasser, andererseits aber auch tiber das Supralitoral 
vollzieht. Diese enge dkologische Verwandtschaft von Brackwasser und 
Supralitoral, die meines Wissens noch nicht beachtet worden ist, kann 
durch Untersuchungen iiber die Nematodenbesiedlung besonders klar 
erkannt werden, weil Nematoden sowohl im marinen als auch in den 
salzfreien Bereichen beheimatet sind, und zwar in einer Artenfiille, die 
detaillierte dkologische Gruppierungen zulaBt. 


Zum SchluB sei noch mit einigen Worten auf die Beziehungen 
zwischen Supralitoral und Kiistengrundwasser hingewiesen. Auch das 
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_ Tabelle 60. Vertikale Verbreitung der Nematoden in den Sandschichten unter dem 
Cyanophyceensand am Nordufer von Bottsandbucht Nr.II (20. 4. 51). 


In der letzten Spalte ist eine an gleicher Stelle am 26. 4.51 entnommene 
Probe beigefiigt (vgl. auch Tabelle 35). Das Grundwasser wurde in 40 cm Tiefe 
angetroffen, es hatte einen Salzgehalt von 1,25°/,). 


Tiefe der Probe unter der Oberflache 
des Sandes (cm) 


o—1 | 1 BY | 40 20 


0—0,3 


Ss 


7,8 


Wassergehalt des Sandes in Gew.-% 


s 


a ~) 


S| 9 
= 
~I 
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Salzgehalt des Porenwassers in °/5, 


Prochromadora orleji. ...... 
Paracyatholaimus intermedius . . . 
Dea Pala COMMUNE 5 ie man wih 4 is 
Mononchus rotundicaudatus . . . . 
Dorylaimus obtusicaudatus 

Plectus granulosus . ....... 
Tripyloides acherusius ...... 
Chromaspirina thieryi ...... 
Mononchus brachyuris ...... 
Dorylawmuscartert.. «0 vn ws 
Microlaimus globiceps. . ..... a 
Monhystera parva... ..... 
Dorylaimus balticus ....... 
Halichoanolaimus obtusicaudatus . . 
Monoposthia thorakista ...... 
Aegialospirina bibulbosa. . .... 
Nematoden je cm’. ....... 
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Kiistengrundwasser ist ja ein Brackwassergebiet, allerdings mit einer 
durch die unterirdische Lage bedingten spezialisierten Besiedlung. 
Immerhin konnte an einigen Stellen auch in dem Sande unter dem 
Cyanophyceensand die Fauna des Kiistengrundwassers angetroffen 
werden. In Tabelle 60 ist an einer Serie von Proben in verschiedener 
Tiefenlage der Ubergang von der supralitoralen Fauna zu der des 
Kiistengrundwassers dargestellt. 

Zusammenfassend kann die Nematodenbesiedlung der sandigen Region 
des Supralitorals (Cyanophyceensand) als typische Brackwasserbesiedlung 
gekennzeichnet werden; an Stelle der euryhalinen SiiSwasserbewohner 
dringen aus dem terrestrischen Bereich euryhaline Erdbewohner ein, 
auBerdem finden sich einige Charakterarten brackiger Erde (oder Arten 
des Kiistengrundwassers), die in den eulitoralen Brackwassergebieten 
nicht vorkommen. Inwieweit auch die Besiedlung der Andelwiese, des 
anderen supralitoralen Lebensraumes an den deutschen Kiisten, eine 
Brackwasserbesiedlung darstellt, miissen kiinftige Untersuchungen zeigen. 


4, Der EinfluB des Substrates auf die Nematodenbesiedlung. 
Mit den Faktoren Salzgehalt und Hohenlage ist die Beschaffenheit 
des Substrates der wichtigste Faktor fiir die Verteilung der Nematoden 
auf die verschiedenen Kiistengebiete. In hohem Ma8e hangt aber die 
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Tabelle 61. KorngréBenanalysen einiger Sand proben aus verschiedenen Lebensréumen 
vom Westerheversand (16. 7. 51). 
Die groBen Bestandteile im Cardium- und Heteromastus-Watt sind Schalen 
von Cardium. 


Fraktion a corer ie Prallhang Arenicola Cardium Heteromastus 
mm % % % | % % 
tiber 0,5 — — — 3,6 5,8 
0,3—0,5 0,8 5,4 9,0 2,7 0,4 
0,2—0,3 8,4 30,4 40,0 2251 10,3 
0,1—0,2 88,8 62,2 48,6 50,9 62,2 
unter 0,1 251 1,9 1,9 20,0 21,2 


Beschaffenheit des Substrates ab von der Stiirke der Wasserbewegung 
an der betreffenden Stelle, sei es durch Strémung oder durch Wellen- 
bewegung. Im Einzelfall laBt sich selten entscheiden, ob die Wasser- 
bewegung direkt oder die (durch die Wasserbewegung beeinfluBte) 
Beschaffenheit des Substrates fiir eine bestimmte Besiedlung ent- 
scheidend ist. 

Die Wellenbewegung wirkt auf zweierlei Weise auf den Boden der 
Meereskiste ein. Einmal sortiert sie das vorhandene Material nach 
Korngro8enklassen, wofiir die Verhaltnisse am Brandungsstrand von 
Sylt (Tabelle 5 und 7) ein besonderes markantes Beispiel geben. Aber 
auch in anderen Strandgebieten ist die Korngréfe des Sandes in der 
Region des Prallhanges am groBten, so am Westerheversand (Tabelle 61), 
wenn auch hier nur wenige grébere Partikel vorhanden sind, die sich 
im Gebiet des Prallhanges ansammeln kénnten. 

Abgesehen von einer Sortierung nach der KorngréBe bewirkt aber 
eine starke Wasserbewegung auch, daB sich keine feinsten Bestandteile 
aus dem Wasser sedimentieren kénnen, oder aber, daB durch Lebens- 
prozesse im Lebensraum entstandene feinste Bestandteile ausge- 
schwemmt werden. In den Brandungsgebieten ist der Sand daher 
immer verhaltnismaBig rein. Andererseits kénnen sich an ruhigeren, 
geschiitzteren Stellen der Kiiste Schwebstoffe sedimentieren. Bei der 
Korngr6Benanalyse erkennt man derartige Gebiete an dem hohen Gehalt 
feinster Bestandteile (Tabelle 61). Diese feinsten Teile bestehen in 
einem gewissen Verhaltnis aus organischer Substanz. In Tabelle 62 
sind einige Bestimmungen der organischen Substanz zusammengefaft, 
doch mu8 beriicksichtigt werden, da8 es sich dabei um Bestimmungen 
des Glihverlustes getrockneter Sandproben handelt. Die so gewonnenen 
Werte entsprechen nur annihernd dem wirklichen Gehalt an organischer 
Substanz. 

Der Gehalt an organischer Substanz steht jedoch nicht immer in 
Proportionen zu der Stirke der Wasserbewegung. Er hingt auch von 
der Produktion organischer Substanz im Lebensraum: selbst ab. Im 
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Tabelle 62. Bestimmung des Glihverlustes einiger Sandproben aus verschiedenen 
Wattgebieten der Nordseekiiste. 


Westerheversand 
Bra libap oe, so tos apts ae 0,3 Braver Sand. oi a + ase 0,9 
Muschelsand’. 2°... 7. oS 0,4 Arenicola-Sand ..... . 1,9 
Arenicola-Sand ...... 0,7 Sandschlick@s 2". a2 pth 
Weicher Arenicola-Sand . . 0,8 Sandsehlick4A% eae od ats 3,0 
Cardium-Watt . : ... . 1,1 Schlick am Priel. . .... oui 
j Z Heteromastus-Watt..... 5,3 


Cyanophyceensand z. B. ist die Produktion gering, entsprechend wurde 
auch nur ein geringer Glihverlust gefunden (Tabelle 63). 

Auf die fiir die verschiedenen Sedimente charakteristischen Nema- 
todenarten ist im Hauptteil dieser Arbeit hingewiesen worden. Hier 
k6énnen nur einige charakteristische Arten genannt werden. 

Kennzeichnend fiir den reinen, detritusarmen, der Brandung aus- 
gesetzten Sand der Brandungsgebiete sind Monoposthia mirabilis, Di- 
chromadora hyalocheile, Bathylaimus longisetosus, Metachromadora suecica 
und Enoplolaimus propinqguus. Diese Arten leben auf dem gleichen 
Sediment in der Nordsee und in der Kieler Bucht. An den Kiisten der 
Nordsee kommen Sigmophora litoralis, Chromaspirina pontica, Neo- 
chromadora tecta, Allgéniella attenuata und Xyala striata hinzu. Merk- 
wirdigerweise sind an der Kiiste der Kieler Bucht einige Nematoden- 
arten auf den Brandungsstrand beschrankt, die an der Nordseekiiste 
auch in detritusreicheren Sandgebieten vorkommen: Hnoploides labiatus, 
Microlaimus honestus, Ascolaimus elongatus und Odontophora setosa. 

Unter den Nematoden reiner, detritusarmer Sedimente nehmen einige 
Arten eine Sonderstellung ein, die Kies oder Grobsand bewohnen, z. B. 
Mesacanthion latignathum, Enoplolaimus conicollis, Thoracostomopsis 
barbata, Oncholaimus campylocercoides, Desmodora schulz, Stephano- 
laimus elegans und Siphonolaimus niger. Im Gebiet der Kieler Bucht 
gehort Enoplolaimus vulgaris hierher. 

Fir die grobsandigen, lenitischen Sandwatten sind Desmodora serpen- 
tulus und Monoposthia costata an der Nordseekiiste charakteristisch. In 


Tabelle 63. Bestimmung des Glihverlustes einiger Sandproben vom Ufer 
der Bottsandbucht Nr. II (18.5. 51). 


Entfernung vom Beginn der Diinenvegetation 


1m 2m 3m 5m | 10m 
Substrat 
Cyanophyceen- | Farbstreifen- | Purpur- 
sand sand sand brauner Sand 


% % 


Gliihverlust. ...-..- 0,4.% 0,6% 0,9% | 0,8% | 1,6% 
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den feinsandigen Watten treten keine besonders kennzeichnenden Arten 
auf, dagegen hat der sandschlickige Boden Chromadorina microlaima, 
Hypodontolaimus ponticus und Eleutherolaimus stenosoma, der Schlick- 
boden Theristus oxycerca als Charakterarten. Im Bereich der Kieler 
Bucht fehlen dem Schlickwatt vergleichbare Gebiete. Hier kénnen 
Chromadorina microlaima, Eleutherolaimus stenosoma und Tripyloides 
marinus als typisch fiir detritusreiche Sandgebiete genannt werden. 


Zusammenfassende Aufstellung der wichtigsten Lebensraume 
und ihrer Nematodenbesiedlung. 


I. Nordseekiiste (Abb. 12). 


trockener Sand oder Dine 


Hochwannengebiet Muschelsand \Cyanophye.- 
Si and 


Bledius-Sand 


Pralhang “sand 


Corophium-Sand 


Andelwiese oder Deich 


Corophium - Randwatt 


feinsandiges 
4renicola-Watt 


Sandschlickwatt 


Arenicola— Sand 


Brandungsstrand 


zunehmende Wasserbewegung 


Abb. 12. Schematische Darstellung der Lebensraume der Nordseekiiste in Abhangigkeit 
von Wasserbewegung und Hoéhenlage. 


1. Bathyporeia-Zone (Gebiet des Brandungsstrandes), 8. 421. 

Dominierend: Theristus normandicus. 

Charakterarten: Hnoplolaimus propinquus,: Monoposthia mirabilis, Meta- 
chromadora suecica, Sigmophora rufa, Sigmophora litoralis, Chroma- 
spirina pontica, Dichromadora hyalocheile, Neochromadora tecta, All- 
géniella attenuata, Bathylaimus longisetosus, Xyala striata. 

Wichtige Begleiter: Viscosia viscosa, Oncholaimellus calvadosicus, Eno- 
ploides labiatus, Paracanthonchus caecus. 

2. Prallhangregion, 8. 423. 
a) Prallhang. 

Charakterarten: Hypodontolaimus schuurmans-stekhovent, Chromadora axi, 
Theristus pictus, Microlaimus ostracion. 

b) Kiesregion am Prallhang von Sylt, untere Grundwasserregion. 

Charakterarten: ‘'horacostomopsis barbata, Mesacanthion latignathum, 
Oncholaimus brachycercus, Oncholaimus campylocercoides, Stephano- 
laimus elegans, Bathylaimus stenolaimus. 

c) Hoheres Grundwasser im Bereich des Prallhanges und der Hochwannen 
(Kiistengrundwasser). 

Charakterarten: Dolicholaimus benepapillosus, Enoplolaimus litoralis, 

Prochromadorella subterranea, Dichromadora stygia, Enoplolaimus sub- 
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terraneus, Halichoanolaimus obtusicaudatus, Hurystomina terricola, 
Dorylaimus carteri, Dorylaimus obtusicaudatus, Plectus granulosus. 
d) Hochwannenregion. 
Charakterarten: Chromadora axi, Spilophorella candida, Enoplolaimus 
psammae. 


. Arenicola-Scoloplos-Watt (Arenicola-Sand, Mittelsand mit Grob- oder Fein- 


sand in lenitischen Gebieten, einschlieBlich der Corophium-Randzone), 

8. 435, 440. 

Charakterarten: Desmodora serpentulus, Monoposthia costata, Spirina 
parasitifera. 

Wichtige Begleiter: Theristus acer, Enoploides labiatus, Adoncholaimus 
fuscus, Paracanthonchus caecus. 


. Bledius- und Muschelsand (hochgelegene, marin beeinfluBte Sandflachen), 


8. 439. 

Dominierende Arten: Chromadora nudicapitata, Cyatholaimus punctatus, 
Bathylaimus assimilis. 

Charakterarten: Spilophorella candida, Dolicholaimus benepapillosus, Syrin- 
golaimus striaticaudatus, Catalaimus maxweberi, (Microlaimus robu- 
stidens). 


. Farbstreifensand (Sandflachen an der Grenze zum Supralitoral), S. 443. 


Dominierende Art: Tripyloides marinus. 
Charakterarten: Paracyatholaimus proximus, Monhystera microphthalma, 
Adoncholaimus thalassophygas, Axonolaimus spinosus. 


. Cyanophyceensand (Sandflachen im Supralitoral), 8. 445. 


Charakterarten: Paracyatholaimus intermedius, Prochromadora orleji, All- 
géniella guidoschneideri, Theristus flevensis, Plectus granulosus, Tripyla 
cornuta, Microlaimus globiceps, Dichromadora geophila, Odontopharyna 
longicauda, Dorylaimus-Arten. 


. Arenicola-Pygospio-Watt, S. 447. 


a) Feinsandige Wattflichen. 
Dominierende Arten: Theristus normandicus, Theristus setosus, Viscosia 
viscosa, Oncholaimellus calvadosicus. 
b) Sandschlickige Wattflachen. 
Dominierende Arten: Theristus normandicus, Viscosia viscosa, Theristus 
setosus, Chromadorina microlaima, Hypodontolamus ponticus, Hleuthero- 
laimus stenosoma. 


. Scrobicularia-Watt (schlickige Watten), 5S. 449. 


Dominierende Arten: Cyatholaimus punctatus, Chromadorina microlaima, 
Hypodontolaimus ponticus. 

Charakterarten: Theristus oxycerca, (Monhystera parva), (Sphaerolaimus 
hirsutus). 


II. Kiiste der Kieler Bucht (Abb. 13). 


. Bathyporeia-Zone (Gebiet des Brandungsstrandes), 8. 453. 


Dominierende Arten: Theristus normandicus, Viscosia viscosa, Para- 
canthonchus caecus, Axonolaimus paraspinosus. 

Charakterarten: Hnoplolaimus propinquus, Monoposthia mirabilis, Eno- 
ploides labiatus, Metachromadora suecica, Dichromadora hyalocheile, 
Dichromadora setosa, Bathylaimus longisetosus, Odontophora setosa, Asco- 
laimus elongatus. 

Prallhang (Otoplanen-Zone und benachbarte Grobsand-Gebiete), S. 459. 

Dominierende Arten: Oncholaimus brachycercus, Neochromadora poecilo- 
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soma, Ascolaimus elongatus, Enoplolaimus propinquus, Dichromadora 
hyalocheile, Allgéniella tenwis. 

Charakterarten: Theristus otoplanobius, (Enoplolaimus vulgaris). 

3. Turbanella-Zone (detritusreicher Feinsand an geschiitzten Stellen des 

Brandungsstrandes, zwischen Sandbanken), S. 468. 

Dominierende Arten: Theristus normandicus, Axonolaimus paraspinosus, 
Paracanthonchus caecus, Viscosia viscosa. 

Charakterarten: Chromadorina microlaima, Eleutherolaimus stenosoma, 
(Tripyloides marinus). 


trockener Sand oder Diine 
Andelwiese 
Cyonophyceen-Sond 


| forbstreifensand _| 


Prathong 


Brandungsstrand 


Detritus-Sand in Flachwassergebieten 


Detritus-Sand zwischen Sandbdnken 


<a zunehmende Wasserbewegung 
Abb. 13. Sechematische Darstellung der Lebensriume an der Kiiste der Kieler Bucht in 
Abhingigkeit von Wasserbewegung und ~ Héhenlage. 


4. Detritus-Sand in Flachwassergebieten, S. 470. 
a) Arenicola-Zone (in Flachwassergebieten). 
Dominierende Arten: Theristus acer, Axonolaimus paraspinosus, All- 
géniella tenuis, Viscosia viscosa, Oncholaimus oxyuris. 
b) Cyprideis-Manayunkia-Zone (in Stillwasserbuchten). 
Dominierende Arten: Z'ripyloides marinus, Theristus setosus, Theristus 
acer, Hypodontolaimus balticus. 
Charakterarten: Axonolaimus spinosus, Paracyatholaimus proximus, 
Sabatiera punctata, Monhystera parva, Desmolaimus zeelandicus. 
5. Farbstreifensand (am sandigen Ufer der Stillwasserbuchten), S. 475, 
Dominierende Arten: Paracyatholaimus proximus, Tripyloides marinus, 
Axonolaimus spinosus. 
Charakterarten: Monhystera microphthalma, Diplolaimella deconincki. 
6. Cyanophyceensand (im Bereich des Supralitorals), S. 476. 
Charakterarten: Paracyatholaimus intermedius, Plectus granulosus, The- 
ristus flevensis, Allgéniella guidoschneideri, Tripyla cornuta, Microlaimus 
globiceps, Dichromadora geophila, Prochromudora orleji, -Dorylaimus- 
Arten., 
7. Kiistengrundwasser, S. 461. 


Charakterarten: Aegialospirina bibulbosa, Halichoanolaimus obtusicau- 


datus, Theristus aculeatus, Monoposthia thorakista, Enoplus schulzi, 
Enoplus littoralis, Dorylaimus balticus, Dolicholaimus benepapillosus, 
Anoplostoma exceptum, Dichromadora stygia, Tripyloides acherusius 
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Chromaspirina thieryi, auBerdem Mononchus rotundicaudatus, Odonto- 
pharynx longicauda, Adoncholaimus lepidus, Eurystomina terricola, 
Mononchus brachyuris, Dorylaimus-Arten; dazu Eudesmoscolex papil- 
losus (ScHULzZ 1935). 


Il. Brackwasser (S. 480). 


Charakteristische Brackwasserbewohner: Enoplolaimus derjugini, Tripyla cor- 
nuta, Adoncholaimus thalassophygas, Oncholaimus conicauda, Paracyatho- 
laimus intermedius, Microlaimus globiceps, Allgéniella guidoschneideri, Dichro- 
madora geophila, Neochromadora izhorica, Prochromadora orleji, Theristus 
flevensis, Theristus oxyuroides. : 


IV. Phytal (S. 486). 


Haufige Phytalbewohner: Allgéniella tenuis, Neochromadora poecilosoma, 
Chromadora nudicapitata, Enoplus communis, Monhystera parva, Monhystera 
disjuncta. 


Zusammenfassung. 

1. Die Nematodenbesiedlung der eulitoralen Zone der deutschen 
Kisten (schleswig-holsteinische West- und Ostkiiste) wurde auf biozéno- 
tischer Grundlage untersucht. Es wurden 188 verschiedene Nematoden- 
arten gefunden, davon sind 22 neu fiir die Wissenschaft. Sie sind bereits 
_in friiheren Arbeiten des Verfassers beschrieben worden. 

2. Im Gebiet der deutschen Nordseektiste wird zwischen 8, im 
Kiistenbereich der Kieler Bucht zwischen 7 verschiedenen Lebens- 
raumen unterschieden. Diese Hauptlebensraéume innerhalb der eulitora- 
len Kitistenzone werden mit ihrer Nematodenbesiedlung beschrieben, 
daneben zahlreiche Lebensriume von geringerer Bedeutung. Eine kurze 
Zusammenstellung der wichtigsten Lebensréume wird auf 8.506 gegeben. 

3. Der wichtigste Faktor, der die Ausbildung verschiedenartiger 
Lebensréume im eulitoralen Kiistenbereich bedingt, ist die unter- 
schiedliche Starke der Wasserbewegung. So konnen lotische und 
lenitische Lebensriume unterschieden werden, die durch bestimmte 
Nematodenfaunen ausgezeichnet sind. 

4. Besondere Verhaltnisse wurden im Gebiet des Prallhanges auf 
der Insel Sylt gefunden. Bei den subterranen Bezirken unter der Ober- 
fliche des Prallhanges muf. zwischen einem marinen Grundwasser- 
bereich und einem brackigen Grundwasserbereich unterschieden werden. 
Nur der brackige Bereich beherbergt eine Fauna, die der des ,,Kiisten- 
grundwassers‘‘ entspricht, der marine Grundwasserbereich wird von 
einer marinen Kiesfauna bewohnt. 

5. Im Gebiet der Kieler Bucht liegt die untere Grenze des Eulitorals 
etwa 100—150 cm unter der Linie des gewéhnlichen Wasserstandes, 
zumindest leben in diesem Kiistenbereich die Nematodenarten des 
Eulitorals, wiihrend erst in einer Tiefe von 150 cm auch typische Ver- 
treter der sublitoralen Nematodenfauna vorkommen. 
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6. Die obere Begrenzung der eulitoralen Kiistenzone wird durch 
das Supralitoral gebildet. Auf Amrum an der Nordseekiiste beginnt 
die supralitorale Zone 60—70 cm iiber der Linie des mittleren Tiden- 
hochwassers, in der Kieler Bucht etwa 25—30 cm tber der Linie des 
gewohnlichen Wasserstandes. 

7. Die Nematodenfauna des Supralitorals ist eine typische Brack- 
wasserfauna, der einige als euryhaline Erdbewohner und als Brack- 
erdebewohner zu bezeichnende Elemente beigefiigt sind. Die Kurve, 
die man bei der graphischen Darstellung der Abhangigkeit der Artenzahl 
von. der Hohenlage erhalt, entspricht der, die die Abhangigkeit der 
Artenzahl vom Salzgehalt des Gewassers darstellt. 

8. 24 Nematodenarten, die an der Nordseekiiste auch im eulitoralen 
Bereich vorkommen, wurden in der Kieler Bucht nur im Sublitoral 
gefunden. Das ist ein neues Beispiel fiir die Erscheinung der Brack- 
wasser-Submergenz. 

9. Bei Untersuchungen iiber die Nematodenbesiedlung verschiedener 
Brackwassergebiete konnte die Regel von der Artenabnahme im Brack- 
wasser und vom Artenminimum bei einem Salzgehalt von etwa 5°99 
bestatigt werden. 

10. Bei quantitativen Untersuchungen wurde als Héchstzahl im 
Gebiet des detritusreichen Sandes mit Cyanophyceenschicht eine 
Besiedlungsdichte von 5 Millionen Nematoden auf dem Quadratmeter 
gefunden. 
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Vorwort. 


Die vorliegende Untersuchung gehért in einen Kreis von Arbeiten, 
die an der Zoologischen Anstalt in Basel durchgefiithrt werden und ver- 
gleichend morphologische Fragen der auBeren Gestaltung von Tieren 
verfolgen. 

Die Aufgabe dieser Arbeit bestand darin, die Hautzeichnungen der 
Schlangen zu vergleichen. Die Muster wurden gezeichnet oder photo- 
graphiert und nach Gruppen gr6Berer Ahnlichkeit geordnet. Aus fiinf 
Familien (Boidae, Colubridae, Elapidae, Hydrophiidae, Viperidae) wur- 
den 10 Gattungen mit reichen Musterbildungen ausgesucht. Die tibrigen 
4 Familien (Anilidae, Uropeltidae, Xenopeltidae, Typhlopidae) der 
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Schlangen weisen Gattungen auf, deren Arten meist in der Erde leben 
und die zum grofen Teil einfarbig dunkel sind oder sehr unregelmaBige 
Zeichnungen besitzen. 


In den Abbildungen sind die Muster soweit nach ihren Grauwerten wieder- 
gegeben, als es zum Verstandnis der Interpretation notwendig ist. Grenzflachen- 
farbung wird nicht in allen Fallen beriicksichtigt. Bei den meisten Mustern sind 
die a-, b- und c-Zonen oben angegeben. 2 

Bei den Micrurus-Arten bedeuten: Schwarz = schwarze Farbe, punktiert = 
rote Farbe, wei8 = gelbe Farbe. Mit ,,d‘‘ ist die Dorsal- und mit ,,v‘‘ die Ventral- 
seite bezeichnet. 

Im Verzeichnis der Abbildungen folgt nach dem Namen der Schlange, Ein- 
gangsnummer, Fundort und Linge. Letztere gibt an, inwieweit es sich um juvenile 
oder adulte Stadien handelt. Gegebenenfalls ist die Kérperzone, in der sich das 
Muster findet, angegeben. Zwei oder drei Abbildungen iibereinander angeordnet 
zeigen die Abwandlung eines Musters in verschiedenen K6rperzonen. Soweit nicht 
anders angegeben, bedeuten in der Legende: v vorn, m Mitte, h hinten. 

Herrn Professor Dr. A. PorTMANN danke ich fiir den Hinweis auf das Thema, 
seine vielseitige Hilfe und seine lebhafte Anteilnahme am Fortgang dieser Arbeit. 
Fiir das freundliche Entgegenkommen, das ich tiberall bei der Auswertung der 
Sammlungen erfahren durfte, bin ich Herrn Professor Dr. E. HANDscHIN und 
Herrn Dr. L. Forcart am Natur-Historischen Museum in Basel, Herrn Professor 
Dr. R. Mertens am Senckenbergischen Museum in Frankfurt und den Herren 
Professor G. R. p—e Brrr und Dr. H. W. Parker am Britischen Museum in London 
zu groBem Dank verpflichtet. 


I. Historischer Uberblick. 


Gegen Ende des 19. Jahrhunderts wurden von ZENNECK, EIMER, VAN RYNBERK, 
HA&rcKER u.a. Untersuchungen tiber die entwicklungsphysiologischen Vorginge, 
die zur Bildung von Mustern bei Reptilien, Végeln, Saiugern u. a. fiihren, angestellt. 
Die auffallende RegelmaBigkeit gewisser Muster veranlaBte die Untersucher damals 
anzunehmen, ein anderes regelmai@iges Organsystem sei die ,,Ursache“ fiir die 
raumliche Pigmentverteilung. So suchte z. B. van RYNBERK die Entstehung der 
Querstreifenzeichnung bei Zebras auf die Innervationsverhaltnisse der Haut zuriick- 
zufiihren. Andere Forscher brachten das embryonale GefaiBsystem, die zuerst 
erscheinenden Haaranlagen oder die allgemeine Kérpermetamerie in Beziehung zu 
den Mustern. Dieser Erklirungsversuch ging von der Leitidee aus, daB die Zeich- 
nung nicht so lebenswichtig sei wie andere Merkmale, daB sie deshalb sehr wohl 
bloBe ,,Folge“ von wichtigeren Prozessen sein kénnte. Dem entgegen sprach 
GRossER (1906) den Satz aus, daB die Hautzeichnung der Wirbeltiere ihren eigenen 
Gesetzen folge, unbekiimmert um die Metamerie. V. HAECKER (1918) fiihrte dazu 
weiter aus: ,,Es ist daher nach einem noch allgemeineren tibergeordneten Prinzip 
zu suchen, von welchem aus auch diejenigen besonderen Falle eine Erklarung 
finden, in denen tatsachlich eine enge Beziehung zwischen Zeichnung und Meta- 
merie besteht. Dieses allgemeine Prinzip ist aber, wie ich glaube, das ausgesprochen 
rhythmische Wachstum flachenhafter Organe, verbunden mit rhythmischer Dif- 
ferenzierung, in unserem Fall der Wachstums-Teilungsrhythmus der Haut, der 
manchmal in Korrelation mit dem Wachstumsrhythmus der Metameren steht, 
manchmal aber auch in weitem Umfang autonom ist.‘ 

In den letzten Jahren wurden experimentelle Untersuchungen iiber die Deter- 
minationen der Muster an Amphibien und Végeln vorgenommen. Man kann an- 
nehmen, dafs diz dort gefundenen grundsatzlichen Verhaltnisse ebenso fiir die 
Reptilien zutreffen. 
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Die Melanophoren aller Wirbeltiere entstammen der Neuralleiste. Und zwar 
wandern sie im undifferenzierten, farblosen Zustand durch den Kérper. Das Ein- 
setzen ihrer Pigmentproduktion kann durch einen bestimmten Zustand der Melano- 
phoren selbst oder durch einen des sie umgebenden Gewebes ausgelést werden. 
Dieser Zustand kann durch verschiedenerlei innere Faktoren, wie Hormone, Vit- 
amine oder auBere, wie Temperatur, Licht beeinflu8t werden. Die spezifische 
Antwort der Melanophoren steht aber immer mit ihrer genetischen Konstitution 
in Ubereinstimmung. (Nach Raw zs 1950.) 

Abgesehen davon, daB sich ein groBer Teil der Erklarungsversuche 
nicht bestatigen lieB, sind wir der Ansicht, da8 man bei einer derartigen 
Fragestellung lediglich eine Analyse der ontogenetischen Faktoren er-— 
halt. Dem ausgebildeten Muster wurde in friiheren Untersuchungen 
meist nur in solchen Fallen eine Funktion zugestanden, in denen man 
es als Schutz- bzw. Warnfarbung verstehen konnte. Solche Muster 
galten als zufalliges Nebenresultat mannigfaltiger Ausfarbungsweisen, 
die ihres Selektionswertes wegen erhalten geblieben waren. Die Muster 
wurden als eine Art Konservierung eines voriibergehenden ontogene- 
tisch-physiologischen Zustandes im adulten Tier angesehen. Die Higen- 
art der Muster blieb bei dieser Betrachtung unberiicksichtigt, es hatte 
keinen ,,Higenwert‘. Wir wollen versuchen, dagegen unseren Stand- 
punkt durch einen Vergleich deutlich zu machen. 


If. Allgemeine Methodik. 

Den spezifischen Bau (gemeint ist: die spezifische raéumliche An- 
ordnung verschiedener Teile) des Auges, z. B. eines Saugetieres, konnen 
wir als einen Lichtsinnesapparat auffassen, der zu einer bestimmten 
Leistung fiir seinen Trager geeignet ist: Wir begreifen ihn als Kon- 
struktion, d.h. als funktionstiichtiges’ Gebilde. 

Analog kénnen wir die spezifische, raumliche Pigmentverteilung 
(Zeichnung) in der Haut einer Schlange gegebenenfalls als geometrische 
(nicht technische) Konstruktion auffassen (z. B. als Muster), die geeignet 
ist ihrem Trager zu einer bestimmten Ausdrucksform zu verhelfen?. 
Mithin kénnte das Muster als ein ,,Organ des Auferen‘ bezeichnet 

werden, und Ausdrucksform zu bewirken, kénnte eine besondere Funk- 
tion eines Musters sein. 

Ebenso wie man Augen geringerer Leistungsfahigkeit (im Vergleich 
zu den héchstentwickelten) als primitiv auffaBt, kann man verschiedene 
Arten von Mustern als primitiv bzw. hochentwickelt bezeichnen, wenn 
sie einen niedrigen oder hohen Grad von Ausdrucksform bewirken. 

1 DaB eine geometrische Konstruktion als geeignet angesehen wird, gerade Aus- 
drucksform hervorzubringen, liegt in unserem Fall daran, daB sie Symmetrie ent- 
halt. — In diesem Zusammenhang michte lediglich daran erinnert werden, daf 
,Symmetrie mehr einschlieBt als rein Geometrisches. L. Wotr (1949) definiert : 
_,,Symmetrie ist gegeben im (schénen) Verhaltnis des Teiles zum Teil und der Teile 
zum Ganzen; sie auBert sich in der (raumlichen oder zeitlichen) Wiederholung 
gleichartiger Elemente, Motive oder Verhalten.”™ 
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Allgemein kann man somit sagen: die Mannigfaltigkeit von Higenarten, 
als die uns die Muster erscheinen, nehmen wir nicht als eine Vielfalt 
von Zufilligkeiten, sondern als das Ergebnis von Gestaltungsprinzipien. 
Letztere driicken sich aus im Korrespondieren von Organisation und 
Muster, ebenso wie wir den Bau eines Sinnesorgans als Ergebnis von 
Organisationsprinzipien auffassen, die sich im Korrespondieren der 
Organisation einer Tierart und dem spezifischen Bau ihrer Sinnesorgane 
ausdriicken. Solche Gestaltungsprinzipien aufzuzeigen, betrachten wir 
als eine der Aufgaben der Morphologie. 

Offenbar taucht schon bei WERNER (1890) ein solcher Gedanke auf, wenn er 
darauf hinweist, da man von Homologien nicht nur bei inneren Organen, sondern 
auch bei Zeichnungen sprechen kénne. Dies wird von WerTTsTEIN (1929) noch 
praziser mit den Worten ausgedriickt: ,,Vor allem hat es den Anschein, daf fiir 
die Hautzeichnung dieselben Gesetze gelten wie fiir Organe. Ich sah mich... ge- 
zwungen, Ausdriicke wie z. B. Irriversibilitat, Homologie, die sonst nur auf Organe 
angewendet werden, auch auf die Hautzeichnung... anzuwenden. Es kommt also 
den einzelnen Hautzeichnungselementen der genetische Wert von Organen zu.~ 

Die Funktion des Musters darf demnach nicht zu einfach gesehen 
werden. Sie besteht nicht nur in Rollen wie Schutz- oder Warnfarbe. 
sondern hat auch die Rolle des Artmerkmales. Daher betonen z. B. 
PoRTMANN oder BuYTENDIJK am Muster dessen ,,Darstellungswert*‘ oder 
,Demonstrativen Seinswert*. Diese Begriffe ,,wollen das Augenmerk 
auf eine wesentliche Bedeutung der duBeren Gestalt hinlenken, die allzu- 
oft im Suchen nach unmittelbar lebensnotwendigen Funktionen iiber- 
sehen worden ist’ (PORTMANN, 1948). 

Nach allem, was man heute tiber Entstehung von Mustern bei Zebras 
und anderen Tieren weif, muB man zugeben, da’ derartige Muster eine 
ihnen allein innewohnende GesetzmaBigkeit haben, die keine unmittel- 
bare physiologische Beziehung zu anderen Organsystemen aufweist. Sie 
werden durch ein planmaBiges Zusammenwirken von entwicklungs- 
physiologischen Prozessen gebildet, die nur aus sich heraus verstanden 
werden kénnen, d.h. als Prozesse, die darauf gerichtet sind, dieses 
,,Organ des AuBeren‘‘ zu bilden. So liegt es nahe, sie als ein besonderes 
Organ aufzufassen, dessen Charakteristikum die Entstehung einer regel- 
maBigen, oft hochkomplizierten Pigmentverteilung ist. 

Da das Muster als Ausdrucksform nur durch (optisches) Wahr- 
genommenwerden wirksam werden kann, spricht man auch von seiner 
, Visuellen Struktur‘*. Dieser Begriff ist aus dem von SUFFERT gepragten 
Ausdruck ,,Visuwelle Anpassung’ hervorgegangen. Visuelle Anpassung 
nennt er allgemein ,,jede Hinrichtung an einem Organismus, deren 
Funktion in einer visuellen Wirkung besteht, d.h. in der Wirkung auf 
einen anderen Organismus — natiirlich zugunsten des die Einrichtung 
aufweisenden Organismus entweder des Individuums oder der Art.“ 
Man geht von der Annahme aus, da das Muster in geeigneter Weise 
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daraufhin konstruiert ist, im normalen Lebensraum von anderen Lebe- 
wesen gleicher oder verschiedener Art gesehen oder auch nicht gesehen 
zu werden. Demnach kann man zwei Ausbildungsweisen der optischen 
Gestaltmerkmale unterscheiden: die semantischen (auffallenden) Muster 
und die kryptischen (verbergenden) Muster (PorTmaNnN). Die Gliederung 
Corts in aposematische und disruptive Muster entspricht den gleichen 
Verhiltnissen. Je nach der Art der Umwelt fallt ein Muster in diese oder 
in jene Kategorie. Beide Arten von Mustern kann man aus einer ein- 
facheren Erscheinungsform hervorgegangen denken: der optisch indif- 
ferenten, d.h. der keinem optischen Sinnesorgan zugeordneten Muster. 
Diese indifferente Erscheinungsform ist offenbar primar, man findet sie 
auch haufig in systematisch tiefstehenden Familien und bei vorwiegend 
olfaktorisch sich orientierenden Gruppen. Sie ist bisher in der ver- 
gleichenden Forschung zu wenig beachtet worden, weil die Tendenz 
besteht, jedes Muster in die Kategorie des Auffalligen oder des Ver- 
borgenen einzuordnen. 


- IID. Spezielle Methodik. 

' Die Schlangen bieten fiir die Untersuchung von Mustern manche 
giinstige Bedingung. Ihr langgestreckter K6rper, der sich in seinem 
Bewegungsapparat aus einer groBen Anzahl von homonomen Abschnit- 
~ ten, den Metameren und den Wirbeln des Achsenskelettes aufbaut, ferner 
das Fehlen von Extremitaten erlauben eine streifenornamentahnliche 
Ausbildung von Mustern offenbar besonders gut. Im Gegensatz zu den 
Fischen, bei denen die Seitenansicht dominiert, tritt bei den Schlangen 
im Zusammenhang mit ihrer Langenausdehnung auberdem ein Korper- 
querschnitt auf, der eine allseitige Ausdehnung der Zeichnungen aut 
den Dorsal-, Ventral- und den beiden Lateralflachen erlaubt. Der Quer- 
schnitt der Schlangen ist meist rund, kann aber auch viereckig oder 
dreieckig sein, stets sind seine Seiten aber mehr oder weniger gleich aus- 
gedehnt. Da® die Ausbreitung der Zeichnungen schlieBlich auf die 
_,,Oberseite‘‘ (= alle diejenigen K6rperflichen, die bei normaler Haltung 
‘sichtbar sind) beschrankt ist, ist ein weiterer wichtiger Umstand. Die 
systematische Stellung der Schlangen ist entwicklungsgeschichtlich ziem- 
lich sicher zu deuten: sie sind als sekundar hochentwickelte Squamaten 
aufzufassen. Es wire deshalb denkbar, da8 komplizierte Pigmentvertei- 
lungen Ausdruck einer hohen Entwicklungsstufe waren. DaB die hoch- 
entwickelten Wirbeltiere zwar ebenfalls komplizierte Weisen der Pig- 
mentverteilung zeigen, jedoch die RegelmaBigkeit und Symmetrie nicht 
- besitzen, haingt offenbar damit zusammen, da sie eine weniger regel- 
maBige Korperform haben und da die lateralen Kérperanhange die 
Zeichnung ,,stéren‘“*. Dies kann man besonders gut bei Kidechsen sehen, 
die im Mittelabschnitt des Rumpfes sehr wohl symmetrische Muster 
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haben, die aber in der Gegend der Extremitaéten unregelmaBig werden. 
Dasselbe trifft bei den Schlangen stets fiir den Kopf zu, meistens auch 
fir den Schwanz. Auch Séuger mit hochgradig regelmafiger Zeichnung 
wie das Zebra, zeigen einen Einflu8 der Extremitaten auf das Muster 
sehr deutlich. Entsprechendes ist bei den geschwanzten und schwanz- 
losen Amphibien allgemein festzustellen. 

Inwieweit man bei den Schlangen aus dkologischen und ethologischen 
Griinden von ,,visueller Struktur“‘ sprechen kann, ist bis jetzt noch nicht 
untersucht worden. Die Tatsache, daB bei der im Boden lebenden, 
systematisch tiefstehenden Familie der T'yphlopiden keine oder nur 
geringe Zeichnungen vorkommen, weist darauf hin, da bei ihnen eine 
visuelle Funktion fehlt, wahrend der Umstand, da bei den am Tages- 
licht lebenden Schlangen fast immer nur die Dorsal- und Lateralflachen 
ein Muster zeigen, darauf hindeutet, da®B hier visuelle Funktion vor- 
handen ist. Offenbar sind wie bei den Végeln und Saugetieren die 
Zeichnungen der Schlangen stets auf den sichtbaren Teilen des Kérpers 
ausgebildet, bzw. im sichtbaren Teil ,,visueller‘‘, geometrischer. Diese 
Auffassung wird durch die Feststellung gesttitzt, daB bei im Boden 
verborgen lebenden Schlangen eine solche Musterung tiberhaupt nicht 
vorhanden ist. 

Der Ausdruck ,,Pigmentverteilung ist ein physiologischer Begriff, 
dem der morphologische Begriff ,,Ausfdirbungsweise‘ gleichgesetzt wird. 
Als ,,Zeichnungen‘‘ werden alle Arten von inhomogenen Pigmentvertei- 
lungen — unabhangig von ihrer Anordnung — verstanden. Im Gegen- 
satz zu diesen stehen die homogenen Pigmentverteilungen (diffuse Aus- 
breitung des Pigments) aller einfarbigen Schlangen. Sie werden in dieser 
Arbeit nicht besonders behandelt. Soll bei einer Zeichnung angedeutet 
werden, dai die Pigmentverteilungen Symmetrien aufweisen, so sprechen 
wir von ,,Mustern‘‘. 

Ein Muster baut sich aus ,,Figuren“ tiber einem ,,Untergrund* auf. 


Was als Figur und was als Untergrund definiert wird, richtet sich nach > 


den GroBenverhiltnissen der beiden Flaichen zueinander. Nicht die 
Farbtonung, sondern die Gestaltqualitaét einer geschlossenen, aber belie- 
big geformten Struktur wird als Figur auf einer gré8eren Flache emp- 
funden. Daf die Wahrnehmung einer Flache als Figur von dem GréBen- 
verhaltnis der beiden Flachen Figur und Untergrund abhingig ist, er- 
kennt man an den sogenannten doppeldeutigen Figuren. Dies sind Dar- 
stellungen, bei denen Figur und Untergrund gleiche Flachenanteile 
haben. Je nach dem Willen des Beschauers kénnen ,,Untergrund“ und 
,,Figur“ vertauscht werden. Wir werden spiter noch sehen, da ein 
Wechsel von Figur und Untergrund im Langsverlauf des Musters einer 
Schlange vorkommen kann. Diese ,,Umkehr“‘ beruht auf einer Ver- 
schiebung der Flachenanteile von Figur und Untergrund (Python, Boa). 
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Allgemein ist bei Wirbeltieren die Ventralseite gegentiber der Dorsal- 
seite heller getént. Umgekehrte Farbung ist ein seltener Sonderfall. 
Bei Schlangen treten die Figuren meist in dunklen Farbténen gegeniiber 
einem helleren Untergrund auf und befinden sich ebenfalls auf der Dorsal- 
fliche und den Lateralflachen. Sehr haufig werden sie von ihrem Unter- 
grund durch Grenzfarbensteigerung hervorgehoben. Dies bedeutet, daB 
an den Stellen, an denen der Untergrund mit den Figuren zusammen- 
stoBt, eine Intensivierung der beiden angrenzenden Farben auftritt, d. h. 
es wird beispielsweise die dunkle Farbe zum Schwarz und die helle zum 
Wei verstarkt. 

Figuren sind — physiologisch gesehen — mehr oder weniger sym- 
metrische Pigmentfelder, die ihre Form im Langsverlauf des Musters 
wiederholen und in mehr oder weniger symmetrischer Beziehung zu- 
einander stehen. Wir bezeichnen sie deshalb im weiteren als Muster- 
elemente. 

Bei etwa 60% aller Schlangenarten erfolgen die Pigmentverteilungen 
in mehr oder weniger symmetrischen Anordnungen. Ganz natiirlich 
finden sich bei Schlangen niemals symmetrische Muster im streng 
geometrischen Sinn. Handelt es sich doch um vital variierende Reali- 
sierung geometrischer Figuren. Wir schlieBen eine geringe Variation 
der Musterelemente und ihrer Anordnung und damit des Musters bei 
unseren Betrachtungen stets mit ein. Jedoch immer nur so weit, wie 
der Gesamteindruck des vorliegenden Musters mit einem streng geo- 
metrischen Muster tibereinstimmt. 

Allgemein ist festzustellen, daB das Auftreten der symmetrischen 
Bildungen an die bei natiirlicher Haltung sichtbaren Korperteile (Ober- 
seite) gebunden ist. Und zwar 1laBt eine statistische Aufstellung der 
dorsal-, lateral und ventral vorkommenden Pigmentfelder erkennen, daB 
der héchste Grad von Symmetrie in der dorsalen Gegend zu finden ist, 
sowohl in bezug auf ihre eigene RegelmaBigkeit wie auch auf ihre Stellung 
zueinander. 


IV. Umfang des Materials und Arbeitsmethoden. 


Fiir die vorliegende Arbeit wurden von den etwa 2500 Schlangenarten, die bis 
jetzt bekannt sind, 1200 Arten untersucht. Fiir die Auswahl meines Materials 
benutzte ich die Sammlungen des Natur-Historischen Museums in Basel, des 
Senckenbergischen Museums in Frankfurt a.M. und die des Britischen Museums 
in London. Insgesamt wurden 80 Schlangenmuster von der aus etwa 1000 Arten 
bestehenden Sammlung des Natur-Historischen Museums in Basel gezeichnet. Ich 
war bei meiner Auswahl bemiiht, die verschiedenartigsten Kombinationen von 
Zeichnungen herauszugreifen. Und zwar habe ich jeweils nur einen mittleren 
Kérperabschnitt genommen, dort, wo im allgemeinen die gréBte RegelmaBigkeit 
zu finden ist: die Ventralflache wurde auf den Seiten hinzugefiigt. Dadurch wurde 
die raumliche Gestalt des Schlangenkérpers in eine Ebene projiziert. Mit Aus- 
nahme der Zeichnungen von den Schlangen der Gattung Micrwrus wurden die 
Farben nur in ihrem Grauwert wiedergegeben. Dies scheint mir insofern berechtigt, 
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als fiir die Beurteilung des ornamentalen Charakters der Muster die Farben zunachst 
den geometrischen Formen nachgestellt werden kénnen. Durch die Angabe des 
Grauwertes werden dieselben geometrischen Formen bezeichnet als auch in Farbe 
und Struktur mit bloBem Auge wahrzunehmen sind. Da diese Methode des Zeich- 
nens einerseits als zu unvollstandig (in bezug auf die Zeichnung derganzen Schlange), 
andererseits zu langwierig war, um, viele verschiedene Muster aufzunehmen, wurden 
von weiteren ausgewahlten Schlangen die Dorsal- und eine Lateralseite, sowie in 
vielen Fallen auch die Ventralseite photographiert. Auf diese Weise lieSen sich in 
Basel und Frankfurt etwa 220 Schlangenarten genauer erfassen. Auch hier ver- 
suchte ich méglichst viele verschiedene Zeichnungen festzuhalten, achtete aber 
auch darauf, von sehr stark in der Zeichnung variierenden Gattungen méglichst 
viele Arten aufzunehmen. So wurden verschiedene Gattungen aus Basel in der 
Artenzah] durch Material aus Frankfurt bereichert. 

Weiter wurden noch ungefahr 1000 Arten aus Basel und Frankfurt in der Weise 
festgehalten, daB die Zeichnungen der Tiere in einem Protokoll kurz durch eine 
Beschreibung charakterisiert wurden. Dies ist insofern gerechtfertigt, als ich dieses 
Verfahren nur fiir solehe Schlangen angewandt habe, deren Zeichnungen Charak- 
teristica aufwiesen, die mir von solchen Schlangen bekannt waren, die ich bereits 
gezeichnet oder photographiert hatte und die an sich sehr haufig auftraten. Alle 
einfarbigen Schlangen wurden nur namentlich festgehalten. Sie umfassen ungefahr 
1/, aller Untersuchten. 

Der bis dahin gewonnene Uberblick iiber die bei Schlangen vorkommenden Muster 
fiihrte uns dazu, 10 Gattungen aus 5 Familien herauszugreifen, die besondere Vielfalt 
ihrer Muster zeigten. Diese Gattungen wurden am Britischen Museum in London 
besonders untersucht. Die Muster ihrer Arten wurden sowohl in ihren individuellen 
Unterschieden als auch in ihren verschiedenen Altersstadien durch Zeichnungen 
festgehalten. Bis auf ganz wenige Ausnahmen konnten von diesen 10 Gattungen alle 
Muster der bis jetzt bekannten Arten auf diese Weise untersucht werden. 

Schwierigkeiten bei der Beurteilung der Zeichnungen bildet die Tatsache, daB 
die Farben durch das Liegen im Alkohol teilweise verblassen oder dunkeln und 
dadurch neue Kontraste entstehen kénnen. Die Umrisse der Musterelemente 
bleiben aber erhalten, sie sind lediglich in manchen Fallen schwerer zu erkennen. 
Dadurch, da8 die Schlangen im, Alkohol gekriimmt erhartet sind, ist es oft schwer 
im einzelnen zu entscheiden, wie die Zeichnung der Schlange im gestreckten Zustand 
aussieht. Beriicksichtigt man die Verschiebung des Musters entsprechend der 
Verkriimmung des K6rpers, so ist es jedoch mit einiger Ubung sehr bald méglich, 
die fiir unsere Betrachtungen notwendigen Entscheidungen zu treffen. Der Gesamt- 
verlauf des Kérpers, der in den Photographien ja vollstandig festgehalten ist, 
kommt hier der Beurteilung weitgehend entgegen. Kontrastverschiebungen, die 
durch das Photographieren entstehen, sind fiir das Negativ insofern zu kontrol- 
lieren, als fiir alle Schlangen derselbe Film? und dieselbe Belichtungszeit angewandt 
wurde. Kontrastverschiebungen, die durch verschiedenes Positivpapier oder durch 
verschiedene Belichtungszeiten beim Abziehen entstehen kénnen, sind insofern 
unerheblich, als stets darauf geachtet wurde, ein gutes Abbild des gesamten Tieres 
mu geben und die Kontraste der Zeichnungen méglichst stark hervorzuheben. 
Vergleichsméglichkeiten einzelner Bilder bestehen darin, da8 alle vor dem gleichen 
Untergrund aufgenommen wurden, einer mit hellem Stoff bespannten Korkplatte, 
auf der die Schlangen méglichst entrollt festgesteckt wurden. 

Eine Vergleichsméglichkeit mit lebenden Schlangen bot sich fiir verschiedene 
Arten in den Zoologischen Garten von Basel und London, sowie durch einige 
praparierte Haute. ‘ 


1 Panatomic X, Agfa-Isopan F 17/10 DIN. 


ES 


Die Hautzeichnungen der Schlangen. sical 


Da ein umfassendes systematisches Werk iiber die Schlangen fehlt, ist es nicht 
moglich, eine vollstandige Liste aller Schlangenarten dieser Arbeit zugrunde zu 
legen. Es ist jedoch zu erwarten, daB die Sammlungen der Museen von Basel und 
Frankfurt, welche seit einer Reihe von Jahrzehnten aus allen Teilen der Erde 
erganzt werden, eine gleichmafige Auswahl von Arten aus allen Schlangengattungen 
aufweisen. Hierfiir spricht in starkem Mae, da von den 1300 Arten der Sencken- 
bergischen Sammlung in Frankfurt gegen die 1000 Arten der Sammlung des Natur- 
Historischen Museums in Basel nur 300 neue Arten sind. Dies bedeutet, daB die 
Auswahl aus simtlichen Schlangenarten der Erde bei den beiden Museen ahnlich 
ist.’ Trotz der 300 weiteren Arten der Frankfurter Sammlung wiirden unsere Be- 
trachtungen, wenn sie sich nur auf die eine oder die andere Sammlung stiitzten, 
ein sehr ahnliches bzw. das gleiche Bild ergeben. 


Y. Spezielle Untersuchungen. 

Die erste Einteilung der Muster erfolgte in Gruppen gréBerer Ahn- 
lichkeit. Die fiinf Ausfarbungstypen: 

1. Einfarbigkert: dorsal dunkel, ventral hell oder (selten) vollstindig 
dunkel. 

2. Schuppenzeichnung: die Zeichnungen sind auf die Schuppen be- 
zogen, nicht autonom. 

Als Mustertypen lassen sich enger zusammenfassen: 

3. Drei Paar Liingsfleckensysteme: d.h. mehr oder weniger runde, 
dunkle Pigmentanhiéufungen, die zu beiden Seiten der dorsalen Mittel- 
linie (a) und in je zwei Systemen (b, c) auf den lateralen Flichen an- 
geordnet sind. 

4. Lingsstreifen: die diesen Reihen entsprechen. 

5. Querstreifen: die in beliebiger Zahl und in gleichmaéBigen Ab- 
stinden auf der Oberfliche bis an die Ventralschilder hinreichend ver- 
teilt sind. 

Fiir einzelne Familien der Schlangen kann eine gewisse Haufigkeit 
dieses oder jenes Ausfirbungstyps charakteristisch sein. So besitzt z. B. 
die Familie der Hlapidae viele einfarbige Arten und solche mit quer- 
gestreiften Mustern, unter den Arten der Boidae und Viperidae fehlen 
die ausgepragten Langsstreifen. Fiir die Viperidae sind kompliziert 
geformte, bei einzelnen Arten ganz verschiedene, sehr symmetrische 
Musterelemente charakteristisch. 

Querstreifen und Langsstreifen lassen sich nun von den Lingsflecken- 
systemen ableiten. Im Laufe der speziellen Untersuchungen zeigten 
sich nimlich immer weitere Beziehungen zwischen diesen Mustertypen. 
Sie konnten unabhangig voneinander durch verschiedene Betrachtungs- 
weisen gefunden werden, und zwar durch Vergleich simtlicher Muster der 
Arten einer Gattung, simtlicher Muster einer Art; ferner durch Betrach- 
tung der raumlichen Abwandlung des Musters auf einem Individuum von 
vorn nach hinten, schlieBlich durch das Studium der Muster einer Art in 
ihren Altersstadien. Entsprechende Falle von Ubergiingen zwischen ver- 
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schiedenen Mustern auf einem Individuum beschrieb auch schon WERNER 
(1890), dessen Angaben mir leider erst nachtraglich zuganglich wurden. 

Die besonderen Weisen wie die Mustertypen in den Vergleichsreihen 
ineinander iibergehen, machten die Annahme wahrscheinlich, da Muster 
mit wenig dunklem Pigment als phylogenetisch urspriinglicher anzusehen 
sind als solche mit ausgedehnten Pigmentfeldern (Musterelementen) 
(Abb. 124). Ferner zeigte sich, da8 man die Langsfleckensysteme den 
anderen beiden Typen zugrunde legen kann. Denkt man sich, daB die 
urspriinglich in Langsreihen angeordneten Musterelemente in longitudi- 
naler und transversaler Richtung miteinander verschmelzen, so erhalt 
man Langs- bzw. Querstreifen. Diese Verschmelzungen waren tatsach- 
lich festzustellen und werden genau beschrieben. Langsstreifen und 
Querstreifen sind demnach als abgeleitet aufzufassen. 

Der extreme Fall, daB die Musterelemente so stark verschmelzen, dab 
sie als solche nicht mehr erscheinen, sondern einen dunklen Untergrund 
mit hellen Flecken bilden (,,Umkehr“‘), oder die Schlange vollkommen 
dunkel erscheinen lassen, ist als am starksten abgeleitet aufzufassen. 

Auf die Kenntnis der Muster von Jugendstadien wurde besonderer 
Wert gelegt, weil zu vermuten war, daB sie wichtige Aufschliisse tiber 
den Grundtyp des Musters einer gréBeren Gruppe geben kénnten, oder 
daB sie durch Vergleich mit Adultmustern deren typologische Ableitung 
erleichtern konnten. 

Bei Schlangen kann man folgende Falle von Jugendmustern unter- 
scheiden: 

1. Das Jugendmuster entspricht dem Adultmuster (wobei beide ent- 
weder als phylogenetisch jung oder als phylogenetisch alt aufgefaBt 
werden k6énnen). 

2. Das Jugendmuster kann die noch unentwickelte Anlage des Adult- 
musters sein (seine phylogenetische Deutung haingt dann von der des 
Adultmusters ab). 

3. Das Jugendmuster ist vollkommen anders als das Adultmuster, 
gehort einem anderen Mustertyp an. Dieser andere Mustertyp kann den 
Grundtyp einer Gruppe darstellen und als solcher vielleicht ein Ahnen- 
kleid reprisentieren. 

Die Entwicklung eines Adultmusters aus dem Jugendmuster kann 
demnach den direkten Weg (Fall 1 und 2) oder einen indirekten Weg 
(Fall 3) einschlagen. Das Erscheinen eines Grundtyps im Jugendmuster 
bedeutet ein Aufschieben der Ausgestaltung des eigentlichen arttypischen 
Musters auf einen spateren Zeitpunkt. 


1. Die Familie der Boidae. 
a) Die Gattung Python. Die auRerordentlich verschieden gezeichnete 
Gattung Python mit 9 Arten gehdrt zu der Familie der Boidae. Die 
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Boidae nehmen im System der Schlangen eine Sonderstellung ein, denn 
sie zeigen sowohl ausgesprochen primitive als auch hochentwickelte 
Merkmale. Die Mittelstellung, die BouLeNGER ihnen in seinem System 
gibt, bringt dies zum Ausdruck (nach BELLArrs und UNDERWOOD 1951). 

In der Gattung Python vereinigen sich Arten mit lebhaften Zeich- 
nungen, welche auf den ersten Blick schwer miteinander zu vergleichen 
sind. Bei ihnen treten die Verschmelzungen der Musterelemente so 
haufig auf, daB die Muster einen ganz anderen Charakter bekommen als 
die der meisten tibrigen Schlangen. GemaB den am Anfang gemachten 
Annahmen sind diese Muster durch die teilweise sehr komplizierten Ver- . 
schmelzungen elementarer Musterteile als evoluiertere Muster aufzufassen. 

Es standen von den neun Python-Arten sieben zur Verfiigung. Von 
allen diesen Arten konnten, auBer von P. amethystinus, verschiedene 
Altersstadien untersucht werden. Von P. spilotes war ein Embryonal- 
stadium und von P.molurus und P. reticulatus waren Schliipfstadien 
vorhanden, von P.sebae, P.curtus und P.regius einige sehr junge Stadien 
(30 bis 40 cm lang). . 

Die Python-Arten sind nicht nur unter sich sehr verschieden, sondern 
innerhalb der einzelnen Arten sind auch auffallend starke Variationen 
festzustellen. Es ist aber trotzdem moglich, jedes Muster auf einen 
theoretischen Grundplan zuriickzufiihren. Dieser Grundplan (Abb. 1) 
besteht aus 5 verschiedenen Zonen, die die Oberseite der Schlange der 
Lange nach in eine Dorsalzone (a) und in je zwei Lateralzonen (b und c) 
teilen. Er steht dem allgemeinen Grundplan, der allen Schlangen zu- 
grunde gelegt wurde (3 Paar Liangsfleckensysteme), sehr nahe. In 
den 5 Zonen folgen in regelmaBigen Abstinden dunkle Musterelemente 
in schachbrettartiger Anordnung aufeinander. Durch Lingsverschmel- 
zungen der Musterelemente in derselben Zone, sowie durch Querver- 
schmelzungen verschiedener Zonen oder durch Ausfall einer Zone (b) 
lassen sich die Muster als Verwandlungen des Grundplans verstehen. 
Fiir weitaus die Mehrzahl der Muster kommt man mit diesen 5 Zonen 
aus. Bei einigen jedoch tritt die urspriingliche Teilung in 3 Paar 
Langsreihensysteme noch in Erscheinung: die a-Zone ist in der dorsalen 
Mittellinie geteilt. 

Das Schliipfstadium von Python molurus (L.), (1), (Abb. 2) steht dem Grund- 
plan am nichsten. Eindeutig stellt es sich als dunkles Muster auf hellem Grund 
dar. Seine Musterelemente folgen in den fiinf verschiedenen Zonen in engen Ab- 
standen aufeinander. Sie sind vorn in den Zonen a und b rechteckig und bestehen 
aus geschlossenen Ringen in der c-Zone. Gegen das Ende des K6rpers zu treten 
die Musterelemente der b-Zone nicht mehr so regelmaBig auf. Sie werden durch 
die gréBerwerdenden Elemente der c-Zone verdrangt. 

Das halbjaihrige Exemplar (II) (Abb. 3) zeigt eine VergroBerung der Elemente 


der a-Zone, sowie ein Auseinanderweichen der Elemente in allen Zonen. AuBerdem 
zeigt das noch in den Elementen des Schliipfstadiums einheitlich verteilte Pigment 
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eine Konzentration an den Randern, so da8 sie von einem dunklen Rand begrenzt 
sind (Grenzfarbensteigerung). Auch hier wieder weisen die Musterelemente der 
b-Zone nach hinten zu eine Riickbildung auf. 

Bei dem alteren Exemplar (III) (Abb. 4) haben sich vorn die Elemente der 
b-Zone besonders vergréBert und sind in der Kérpermitte teilweise mit denen der 


a-Zone verschmolzen. In der hinteren Kérperzone dagegen werden sie von den 


sich immer mehr ausbreitenden Elementen der c-Zone verdrangt und in die a-Zone 
mit aufgenommen. Diese riickgebildeten Elemente kann man an zwei Exemplaren 
aus dem Britischen Museum sehr gut erkennen (Abb. 5). 
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Abb. 1. Grundplan des Musters der 
Python-Arten. 


Abb. 2. Python molurus I Schliipfzustand, 
vorn. (Zoologischer Garten Basel.) 


Abb. 3. Python molurus II halbjahrig, vorn. 
(Zoologischer Garten Basel.) 


Abb. 4. Python molurus ITI, etwa 2,00 m lang, 
Mitte. (Nat.-Hist. Museum Basel.) 


Abb. 5. Python molurus IV,1914. 2.2. Indien. 
0,65 m. Mitte. (Brit. Museum.) 


i . OBE. SAN RS Abb. 6. Python amethystinus. 83. 3. 31, 8. 
Abb. 5. Abb. 6. Timor Laut. 1,50 m. (Brit. Museum.) 


Python amethystinus (Scun.) (Abb. 6) zeigt 6 Liingsreihen heller Flecken auf 
dunklem Grund. Wir sehen das Muster als ,,Umkehr“ an, d. h. wir verstehen seine 
Ausgestaltung als Ausbreitung und Verschmelzung von dunklen Musterelementen. 
Die hellen Flecken waren dann als die urspriinglichen Zwischenraume innerhalb 
der Zonen a, b und c oder — wie man es genau so gut deuten kénnte — als Raume 
zwischen den einzelnen Zonen a, b, ¢ (,,Zwischenzonen*) zu verstehen, je nachdem, 
ob man die hellen Flecken den Zonen a, b und ¢ selbst oder den Zwischenzonen 
zuordnet. Die Ableitung von 6 dunklen Langsfleckenreihen wiirde von unver- 
schmolzenen a-Zonen ausgehen. Die 6 Langsfleckenreihen sind aber nicht immer 
sicher zu bestimmen. Es kommt vor, daB bei manchen Individuen stellenweise 
einzelne Flecken sehr klein sind oder ganz verschwinden. Man kann dies so deuten, 
da der Verschmelzungsproze8 gelegentlich auch iiber die hellen Flecken hinweg- 


gegangen ist. 

Python spilotes (LACKP.) weist neben P. sebae die gréBten individuellen 
Unterschiede im Aussehen des Musters auf. Die Verschmelzungen der 
Musterelemente sind au erst verschieden und zum gréBten Teil so stark, 
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daB man von ,,Umkehr‘‘ des Musters sprechen mu8. In allen Fallen 
kann man aber im Muster die 5 bzw. 6 verschiedenen Langssysteme 
erkennen, mindestens in einer Korperzone. 


Bei dem Individuum I (Abb. 7) treten noch die dunklen Musterelemente in 
Erscheinung. Die der a- und b-Zone sind in der Querrichtung miteinander ver- 
schmolzen, die beiden Elemente der unverschmolzenen a-Zone und die der b-Zone 
durch ihre runde Gestalt noch erkennen lassend. 

Das Embryonalstadium (II) (Abb. 8) zeigt ein Merkmal, das sehr auffallig bei 
vielen Exemplaren sichtbar wird: den lateralen hellen Langsstreifen, der hier auf 
der einen Seite ausgebildet ist. Man kann ihn als den Raum zwischen den b- und 
der c-Zonen ansprechen. Die Musterelemente der a- und b-Zone sind miteinander 
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Abb. 7. Abb. 8. Abb. 9. 
Abb. 7. Python spilotes I. 98.10.19.13. Queensland. 0,60m, (Brit. Museum.) 
Abb. 8. Python spilotes II. 1934. 10. 27. 9..N. S. Wales, Embryo, 0,30 m. (Brit. Museum.) 
Abb. 9. Python spilotes V. Haslar Cott, 0,50m. (Brit. Museum.) 


so verschmolzen, daB ihre Zwischenraume als helle Querbalken erscheinen. Die 
der c-Zone bringen einen zur hellen Ventralseite gezackten Ubergang hervor, sind 
somit also nicht vollkommen lingsverschmolzen. Die Jugendstadien III und IV 
zeigen ungefahr die gleichen Aspekte. 

Bei dem Individuum V (Abb. 9) ist die Verschmelzung der Musterelemente 
soweit fortgeschritten, da vier helle Fleckenreihen erscheinen (zwei in der a- und 
je eine in den b-Zonen). Die c-Zonenelemente sind selbstandig erhalten. Samtliche 
hellen Flecke sind von dem grauen Untergrund durch dunkle Umrandung hervor 
gehoben. 

Bei den drei alteren Exemplaren VI, VII, VIII kann’. man Verschmelzungen 
der Musterelemente, die zu hellen Lings- oder Querstreifen in den Zwischenzonen 
fiihren, erkennen. Bei VI (Abb. 10v) sind es drei helle Langsstreifen, die die 
Zwischenzonen anzeigen. Der mittelste Langsstreifen liegt in der Mitte der a-Zone 
und besteht vorn und in der Mitte des Kérpers aus einem Zick-Zackband, das 
hinten in einen geraden Langsstreifen tibergeht (Abb. 10h). Die beiden auBeren 
Langsstreifen liegen zwischen der a- und der b-Zone. 

Exemplar VII (Abb.11v) zeigt auf dem Vorderkérper in der Medianlinie helle 
Flecken und lateral je einen hellen Streifen, langs verlaufend. Letztere verringern 
sich von der Kérpermitte an zu Fleckenreihen, welche mit denen der a- sowie mit 
den jetzt in der c-Zone deutlicher werdenden Flecken korrespondieren (Abb. 11m). 
Im hinteren. Korperteil verringern sich die Medianflecken zu einem Streifen, 
wahrend die Lateralflecken zwar naher zusammenriicken, sich aber nicht mehr 
wieder zu einem Streifen vereinigen. Die Bildung der Elemente in der c-Zone laBt 
sich bei den beiden letztgenannten Individuen VI und VII gut verfolgen. Im 
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vorderen Korperteil treten sie als kleine dunkle Musterelemente auf (10v, 11 v}, 
in der Mitte dagegen haben sich diese Flecken so vergroBert, daB nur noch helle 
kleine Zwischenraume iibrigbleiben (Abb. 10m, 11m). . 
Exemplar VIII (Abb. 12v, m, h) zeigt eine Querstreifenvariante. Sie 14Bt sich 
leicht von dem Muster des vorderen Kérperteils des Exemplars VII (Abb. 11 v) 
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Abb. 10. Abb. 11. 


Abb. 10 v, h. Python spilotes VI. 1947. 2. 80. 
New South Wales, 1,80m. v: vorn-Mitte, 
(Brit. Museum.) Zur Hrliuterung der 
Buchstaben vy, m, h siehe Vorwort. 


Abb. 11 v,m. Python spilotes VII. 1902.11. 3. 2. 
New South Wales. 1,70m. (Brit. Museum.) 


Abb. 12 v,m,h. Python spilotes VIII. 1910. scat AAS 
5. 28. 26. Stid-Australien. 1,40 m. RRS 
(Brit. Musenm). Abb. 12. 


ableiten. Vorn besitzt es regelmiBige helle Querbander, welche lateral von je 
einem hellen Lingsstreifen begleitet sind (Abb. 12v). In der Mitte des Kérpers 
(Abb. 12m) alternieren die Querbinder miteinander, zeigen also die Gleitspiegelung, 
wahrend die lateralen hellen Lingsstreifen zu bloBen hellen Flecken geschwunden 
sind. In der c-Zone treten ebenfalls helle Querflecken auf. Hinten (Abb. 12h) 
korrespondieren dann alle Elemente der 6 Zonen miteinander, wodurch helle 
Querflecken tiber die ganze Oberseite hinweg entstehen. 


Bei Python sebae (GmuEt.) sind die b-Zonen mit der a-Zone vielfach 
auf das engste zu einer Kinheit verschmolzen. Immer jedoch ist es 
moglich, die b-Zone zu erkennen, und zwar entweder an hellen kleinen 
Flecken, die in Langsreihen neben grofen hellen Flecken in der a-Zone 
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auftreten oder an der Form von Flecken, die Verschmelzungsprodukte 
der Elemente der a- und b-Zone darstellen. 


Exemplar I (Abb. 13v) zeigt im vorderen Teil die Verschmelzung der Muster- 
elemente der a- und der b-Zone in der Querrichtung. Die c-Zone zeigt ringartige 
Elemente. Im mittleren Teil (Abb. 13m) verschmelzen dazu noch die Elemente der 

-b-Zone in der Langsrichtung, so da8 nun die hellen Zwischenraume der a-Zone 
vollkommen eingeschlossen sind, und sie durch ,,Umkehr‘“‘ zu Musterelementen 
werden. Somit steht den c-Zonenelementen ein einheitliches System aus den a- 
und b-Zonen bestehend gegeniiber. Der hintere Kérperteil (Abb. 13h) weist dann 
weitere Verschmelzungen zwischen den Elementen des a-b-Systems und denen 
der c-Zone auf. Letztere bleiben als Musterelemente erhalten, da sie in der Langs- 
richtung keine Verbindungen eingehen. 

Das Exemplar II zeigt vorn einen ahnlichen Aspekt wie I in der Mitte. Im 
mittleren Kérperteil (Abb. 14) andert sich jedoch das Bild sehr: die Elemente der 
a-Zone treten selbstandig auf und sind fast ganz von denen der b-Zone getrennt. 
Die b-Zonenelemente sind zu Langsstreifen miteinander verschmolzen. Im hinteren 
Teil gleicht Exemplar IT wieder dem Schwanztei! von I. Ein weiteres Exemplar III 
zeigt wieder Verschmelzungen der a- und b-Zonen im Gegensatz zur Selbstandig- 
keit der c-Zonen. ’ 

An 6 Hauten adulter Schlangen (sie sind im Gegensatz zu den 
Jugendstadien mit A—F bezeichnet) dieser Art im Britischen Museum, 
konnten die individuellen Unterschiede, denen das Muster anscheinend 

_ besonders im Alter unterworfen ist, untersucht werden. Degenerations- 
erscheinungen bei der Hautung bringen vielleicht diese. Varianten hervor. 
Die Spezialisierung konnte eine geringere Manifestation mit sich bringen. 

' Andererseits kénnte die ungeheure Entwicklung der KorpergroBe dabei 
eine Rolle spielen. 

Die Haute waren zwischen 2 und 4 m Jang. Genau kann die Linge der Schlangen 
wegen des oft fehlenden Kopfes nicht mehr angegeben werden. Von jeder Haut 
wurden vom Vorder-, Mittel- und Hinterteil je eine Photographie angefertigt. 
Thre Zeichnungen sollen im folgenden kurz beschrieben werden. 

Sicherlich ist es kein Zufall, daB das Muster des kleinsten Tieres A (2,30 m) 
(Abb. 126 v, m, h) dem der beschriebenen Jugendstadien am nachsten steht. Be- 
sonders in der Kérpermitte sind die a- und die b-Zonen noch gut zu erkennen. 
Hinten treten die Elemente der a-Zone auseinander und verschmelzen mit denen 
der b-Zone, einen hellen Mittelstreifen einschlieBend. Auch treten c-Zonenelemente 
stairker auf. Im vorderen Kérperabschnitt ist das Muster so unregelmaBig, dah die 
Zonen nicht mehr genau zu bestimmen sind. 

Bei dem Tier B (4,00 m) (Abb. 127 v, m, h) beginnen Riickbildungen im Muster 
aufzutreten. Die miteinander verschmolzenen a- und b-Zonen sind vorn und in 
der Mitte noch erkennbar. Im hinteren Teil dagegen sind die dunklen Pigment- 
flecken nicht mehr genau den Zonen zuzuordnen. Im Schwanzgebiet treten wie 
bei Tier A rechts und links der Mitte zwei schwarze Langsstreifen auf. 

Die Haute der Tiere D, E, F (alle etwa 3,00 m lang) (Abb. 128 v, m, h) zeigen 
weitgehendste Riickbildung des Musters in allen drei Zonen, Man hat den Eindruck, 
als ob die Muster mit zunehmendem Alter verblassen wiirden und nur die kraftig- 
sten Pigmentbildungen iibrigblieben. 

Tier C (Abb.129v, m,h) nimmt eine vorlaufig nicht zu deutende Sonder- 
stellung ein. Es zeigt im vorderen Kérperabschnitt 10 schmale Lingsstreifen, von 
denen die mittleren Querverbindungen aufweisen. In den so entstehenden hellen 
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Ovalen sind wieder dunkle Pigmentfelder. In der Mitte verlaufen die Langsstreifen, 
sich vielfach maanderartig verbindend, véllig unregelmaBig und verschwinden im 
hinteren Kérperteil fast ganz. Es ist méglich, daB hier einesekundare Pigmentierung 
auftritt, die die dunklen Mittelflecken in diesen Ovalen erscheinen 1aBt. 

Python molurus und P. 


7—9 m lang werden koénnen, 
zeigen, soweit sie beobach- 
tet werden konnten, nicht 
diese Reduktionen im Mu- 
ster. Auch bei P. curtus und 
P. regius, die nicht so lang 
werden (etwa 1,50 m), unter- 
scheiden sich die Adultmu- 
ster nicht wesentlich von 


i : den Juvenilmustern. 
Abb. 14. Python sebae II. Bei | Python curtus 


1930. 11. 19. 57.. Sierra fs 
Leone. 0,80 m. Mitte. (SCHLEG.) ist allem An- 
(Brit. Museum.) schein nach die b-Zone aus- 


gefallen, die c-Zone daftir 
vergroBert. Ganz selten kann man Elemente der 
b-Zone im Mittelteil der Schlange IL (Abb. 16v) 
erkennen. Von den zwei Jugendstadien I und IT 
zeigt I vorn die Musterelemente der a- und c-Zone 
in annahernd rechteckiger Form (Abb. 15). Im 
weiteren Verlauf iiber den K6rper verschmelzen sie 
aber innerhalb der Zonen immer mehr. 


Die gleiche Ausgestaltung des Musters zeigt 
Tier II (Abb. 16v) auf dem ganzen Kérper. Am 
Schwanz weichen bei beiden Tieren die Elemente 
der a-Zone auseinander, so da in der Mitte ein 
heller Liangsstreifen entsteht. Gleichzeitig ver- 
schmelzen sie mit denen der c-Zone (Abb. 16h). 

Bei Python regius (SHAW) sollen die sehr eigen- 
artigen Verschmelzungen an Hand einer hypothe- 
tischen Ubergangsform besprochen werden. Wir 
gehen wieder aus von dem Grundtypus (Abb. 1) der 
gesamten Python-Arten, den in 5 Liingszonen ange- 

Hei OS! sss Lpmnaas ; ordneten Flecken, die schachbrettartig verteilt sind. 

as SEPA pease na on In der zweiten Stufe (Abb. 17a) stehen die Muster- 
(Brit. Museum.) elemente der a-Zone durch Querauslaufer tiber die 
b-Zone hinweg mit denen der c-Zone in Verbindung. 

Die Elemente der a-Zone sind durch paarige Langsauslaufer miteinander ver- 
schmolzen, so daB helle, ovale Flecken von ihnen eingeschlossen werden. Die 
Musterelemente der b-Zone zeigen keine derartigen Ausbreitungstendenzen; im 
Gegenteil, sie schwinden zu kleinen runden Flecken. In dem nachsten Stadium 
der Entwicklung (Abb. 17b) tritt dann in den Elementen der c-Zone, von ihrem 
Zentrum aus ausgehend, eine Aufhellung ahnlich der bei P. molurus ein, die 
eine gleichzeitige Ausbreitung der Elemente zur Folge hat. Von dieser Ausbreitung 
wird aber die Verbindungsleiste zwischen den a- und b-Zonen nicht betroffen; 
um die Flecken der b-Zone bleibt stets ein heller Hof ausgespart. Die Elemente 
der c-Zone verschmelzen lings fast miteinmander, wodurch der Aspekt heller, 


reticulatus, die wie P. sebae. 
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baumformiger Gebilde entsteht, die einen dunklen Fleck (= Musterelemente der 
b-Zone) in ihrer ,,Krone‘‘ besitzen.. In den hellen Flecken der a-Zone kénnen ab 
und zu dunkle Flecken auftreten (s. auch bei P. reticulatus). Die Verschiebungen 
und UnregelmaBigkeiten in den Musterausgestaltungen der verschiedenen Indivi- 
duen kénnte man sich durch Wachstumserscheinungen hervorgerufen denken. 


Python reticulatus (SCHN.) ist die Art, die sich am schwersten auf den 
Grundplan zuriickfiihren 1a8t. Es werden ein Individuum im Schliipf- 
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Abb. 15. 


Abb, 16. Abb. 17b. 


Abb. 15. Python curtus I. 1902. 11.25.13. Borneo. 0,40 m. vorn. (Brit. Museum.) 


Abb. 16 v,h. Python curtus II. 1886. 5.15.35. Borneo. 0,30m. v: Mitte; m: hinten. 
(Brit. Museum.) 


Abb. 17a. Hypothetische Ubergangsform des Musters von Python regius. 


Abb. 17b. Python regius. 1935. 11.1.9. Nigeria. 0,40m. Mitte schematisiert. (Brit. 
Museum.) 


stadium (I) und zwei etwas altere Exemplare (II, III) beschrieben. Kine 
Ableitung soll nun im folgenden rein morphologisch versucht werden. 
Die Teilung in 5°Zonen kann man auch hier wieder feststellen, obwohl 
die Elemente der c-Zone nur auerst wenig ausgepragt sind. Die der 
a-Zone werden nun als unverschmolzen angesehen, weil jede Seite der 
a-Zone zickzack-aihnliche Bildungen fiir sich hervorbringt. Da sie aber 
zusammen gesehen rautenformige Musterelemente erscheinen lassen, 
wird von 5 und nicht von 6 Zonen gesprochen. Wir stellen uns die Muster- 
elemente der a-Zone an ihre 4uBeren lateralen Grenzen geriickt vor. Von 
hier aus bilden sie jeweils Pigmentbahnen, die sich dann gegenseitig in 
der dorsalen Mittellinie treffen und dadurch rautenformige Flachen 
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begrenzen. Diesen Elementen entsprechend liegen die Elemente der 
b-Zone, zwischen ihnen bleibt ein heller Streifen bestehen, den Raum 
zwischen den beiden Zonen anzeigend. Die Musterelemente in der 
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Abb. 18. Abb. 19. 


Abb. 18 v,m, h. Python reticulatus I. 1902. 
5. 28. 33. (from eeg.) 0,70 m. 
(Brit. Museum. ) 


Abb. 19 v, m, h. Python reticulatus II. 
1872. 1.1853, Philippinen. 1,00 m. 
(Brit. Museum. ) 


c-Zone sind nur selten als schwache 
Punkte oder undeutlich gewellte 
Linie erkennbar. 

Diese eben beschriebene Ausgestal- 
tung des Musters findet man in der mitt- 
leren K6rperzone der Individuen II, IIT 
(Abb. 19m). Auch bei dem Individuum I 
(Abb. 18m) zeigt die mittlere K6rperzone 
ungefahr das gleiche Aussehen. Nur bilden 


hier die Musterelemente der b-Zone mit. 


dem AuBenteil der Musterelemente der 
a-Zone eine Ringfigur, indem sie die helle 
Zone zwischen den a- und b-Elementen 
beiderseits umgreifen. 

Vorn und am Schwanz dagegen treten 
weitgehendere Transformationen dieser 
Ausgestaltung auf. Bei dem Exemplar I 
(Abb. 18v) kann man vorn kaum noch 
die 5 Zonen erkennen, da namlich die ur- 
spriinglich Rautenform bildenden Muster 
durch eine leichte Lateralverschiebung 
zu méaander-ahnlichen Pigmentbahnen 
werden. Und zwar umfaBt die Wellen- 
linie nicht nur die Elemente der a-Zone, 
sondern sie hat ihr ,,Wellental‘’ in der 
b-Zone und ihren ,,Wellenberg*‘ auf der 
entsprechenden Seite der a-Zone, fast in 
der dorsalen Mittellinie. Musterelemente 
in der c-Zone waren auf unserem Exem- 
plar nicht vorhanden. Der hintere Teil 
dieses Exemplars (Abb. 18h) ist ahnlich 
wie der vordere Teil gezeichnet. Es be- 
stehen hier wieder die zwei Wellenlinien, 
die einander genau gegeniiberstehen, 
deren Form aber flacher ist, nur wenig in 
die Dorsalzone hineinreicht. Auch kann 
man die b-Zonenelemente mit Teilen von 
a noch als offene Ringe erkennen. Eine 
ahnliche Ausgestaltung des Musters auf 
der hinteren Kérperzone zeigt auch das 


Exemplar II (Abb. 19h). Hier besitzen die ,,Wellen* wieder eine etwas gréfere 
Hohe, sind aber gegeneinander verschoben. Bei diesem Exemplar tritt noch eine wei- 
tere Pigmentbildung in der dorsalen Mittellinie auf, die wohl Ahnlichkeit mit der- 
jenigen von P.regius und vielleicht nach P.sebaeC besitzt. In der Mitte dieses Tieres 
(Abb. 19m) beachtet man namlich inmitten der rautenférmigen Elemente dunkle 
runde Flecken. In der vorderen Kérperzone (Abb. 19 v) zeigen sie sich abervon gleicher 
rautenférmiger Gestalt wie ihre 4uBere Umrandung. Hinten (Abb. 19h) sind diese 
Mittelflecken entsprechend der Gleitspiegelung ebenfalls gegeneinander verschoben. 
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Das Exemplar III aus dem Museum in Basel zeigt auf dem, Vorder- und Hinter- 
teil des K6rpers Gleitspiegelung der rautenférmigen Elemente. 


b) Die Gattung Boa. Die Gattung Boa umfa8t 5 Arten, die sehr 
markante Musterbildungen aufweisen. Die Systematik der Gruppe ist 
nicht ganz klar. Es gibt Griinde, diese 5 verschiedenen Arten als Unter- 
arten des Typs Boa constrictor anzusehen. Wir folgen der Einteilung 
von BOULENGER. 

Die Muster der Arten kénnen wie bei den Python-Arten ebenfalls in 
5 Zonen eingeteilt werden. Jedoch solch weitgehende Verschmelzung 
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Abb, 20. Abb. 21. Abb. 22. 


Abb. 20. Boa imperator I, Embryo. (Museum Basel.) 
Abb. 21. Boa imperator III. 1951. 0,60 m. (Museum Basel.) 
Abb. 22. Boa occidentalis. 1902. 5.22. Argentinien. 1,50m. (Brit. Museum.) 


wie sie bei der Gattung Python haufig unter den Musterelementen vor- 
kommt, ist hier nicht zu verzeichnen. 


Boa imperator (DaupD.). Ein Embryonalstadium I (Abb. 20) zeigt in 5 Langs- 
reihen angeordnete Musterelemente, alle 5 Zonen voneinander getrennt. Das 
Muster besteht aus rechteckigen Elementen in der a-Zone, gréBeren dreieckigen 
Elementen in der b-Zone, die Elemente der a-Zone aber nicht beriihrend, und 
weiter aus ringformigen Elementen in der c-Zone. Die b-Zonenelemente zeigen 
gegen die der a-Zone eine leichte Verschiebung, Auch die der c-Zone entsprechen 
in ihrer Stellung nicht ganz denen der b-Zone. Allerdings war das Muster nur im 
vorderen Abschnitt des Tieres zu erkennen; im hinteren Teil war es noch nicht 
ausgepragt oder verblaBt. 

Exemplar II (Abb. 23v) entspricht in der vorderen Halfte des Korpers im 
wesentlichen der embryonalen Disposition. Die Ecken der Dorsalelemente sind 
in der Langsrichtung ausgezogen, und in ihrer Mitte befindet sich ein weiBer Fleck. 
Die b-Zonenelemente stehen zwischen denen der Dorsalelemente und beritihren 
hin und wieder die ringférmigen der c-Zone. In der hinteren Kérperhalfte (Abb. 23 m) 
dagegen sind die dreieckigen Musterelemente der b-Zone mit den Elementen der 
a-Zone zu einem einheitlichen Musterelement verschmolzen, indem sie mit ihrer 
langeren Seite die rechteckigen Dorsalelemente beriihren. Die urspriingliche 
Trennungszone wird noch durch einen hellen Fleck angezeigt. Der helle Fleck 
in der Mitte der a-Zonenelemente verliert sich zum Schwanz hin. Die c-Zonen- 
elemente alternieren mit diesem a-b-Zonenelement oder stehen gar selbst noch mit 


ihm in Beriihrung. 
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Das Exemplar III (Abb. 21) zeigt, abgesehen von den ersten 5 Elementen der 
vorderen Kérperzone, die gleiche Ausgestaltung wie sie Exemplar II (Abb. 23m) 
hinten zeigt. Vorne sind die ausgezogenen Kcken der Musterelemente der a-Zone 
langs miteinander verschmolzen und schlieBen einen hellen ovalen Raum ein, der 
nun als Musterelement erscheint und durch Grenzfarbensteigerung besonders 
hervorgehoben wird. Damit tritt zum erstenmal in dieser Gattung eine ,, Umkehr“‘ 
des Musters auf; d.h. ein Wechsel von dunklen Musterelementen zu hellen. Die 
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Abb. 24. Abb. 25. Abb. 26. 


Abb. 23-v,m. Boa imperator II. 13696, Gefangenschaft, 1,20 m. m Mitte-hinten. 

: (Museum Basel.) 
Abb. 24 .v, h. Loa constrictor I, 9585, Venezuela, 0,80m. hSchwanz. (Museum Basel.) 
Abb. 25m, h. Boa constrictor II. 5831, Surinam, 0,50 m. h Schwanz. (Museum Basel.) 


Abb. 26 v, hh. Boa mexicanus. Mexiko. (Museum Basel.) 


Elemente der c-Zone alternieren auf der ganzen Linge des Kérpers mit denen der 
b-Zone. 

Das Muster von Boa constrictor (L.) (Exemplar I, Abb. 24v) ahnelt weitgehend 
demjenigen von Boa imperator (Abb. 23m). Nur treten hier, soweit das beobachtet 
werden konnte, die Klemente der Dorsalzone nie einzeln auf, immer sind sie mit 
den dreieckigen Elementen der b-Zone zu einem einzigen Musterelement ver- 
schmolzen oder sie sind gar wie bei Exemplar IT (Abb. 25m) vorn unter sich durch 
Auslaufer verbunden, ahnlich wie es schon fiir Boa imperator (Abb. 21) beschrieben 
wurde. Hier sind aber die nun hellen Musterelemente nicht oval, sondern sanduhr- 
formig, was man sich dadurch entstanden denken kénnte, da das Pigment in so 
starkem Mafe in die Auslaufer verlagert worden sei, da nur noch die Mittelzonen 
der dunklen Musterelemente ihre urspriingliche Breite beibehalten haben. 

Kinem Exemplar III (Abb. 27v) fehlt offensichtlich die b-Zone, zumindest 
ist sie sehr stark reduziert. Hier sind im vorderen Teil des Musters die a-Zonen- 
elemente zu einem Band miteinander verschmolzen, das auf der einen Seite kleine 
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Ausbuchtungen zeigt. In der c-Zone sind Ringelelemente vorhanden. Eine ganz 
vage strichartige Pigmentierung in der Gegend der b-Zone kénnte man mit den 
erwahnten Ausbuchtungen als deren Elemente interpretieren. In der Mitte dieses 
Exemplars (Abb. 27m) laufen die a-Zonenelemente in Formen aus, die eine An- 


naherung an die sanduhrférmigen Elemente 
bei Boa constrictor Exemplar II erkennen 
lassen. Lediglich die Verbindung der Langs- 
auslaufer ist nicht vollkommen, wird aber 
durch einen langlichen dunklen Fleck ange- 
zeigt. Kurz vor dem Schwanz (Abb. 27h) 
weichen die a-Zonenelemente nach beiden 
Seiten auseinander, ahnlich wie es z. B. bei 
Python sebae auftritt. Ganz am Schwanz 
bilden sie jedoch, wie auch bei Boa imperator, 
das typische Schwanzmuster. Die Schwanz- 
region von Boa imperator und Boa constric- 
tor kann deshalb gemeinsam beschrieben 
werden. Die Musterelemente bestehen ans 
den verschmolzenen Elementen der a- 
und der b-Zonen, und zwar sind sie ent- 
weder oval, quergestellt zur Kérperachse 
(Abb. 24h) oder sie sind rautenférmig 
(Abb. 25h), indem sie auBerdem noch in 
der Richtung der Korperachse verlangert 
sind. Sie sind kraftig braunrot gefarbt und 
mit einem dunklen Rand versehen. Von 
der an den Seiten diffus auftretenden Pig- 
mentierung sind sie durch ganz helle, mehr 
oder weniger groBe Flachen getrennt. Die 
ebenso gefarbten Ringelemente treten hier 
noch zwischen diesen Klementen auf. Diese 
markante Farbung ist sehr auffallend. 
Das Muster von Boa mexicanus (JAN.) 
(Abb. 26 v) entspricht in den a- und b-Zonen 
ungefahr dem mittleren K6rperabschnitt 
von B.imperator II, ITI (Abb. 23m). Manch- 
mal beriihren die b-Zonenelemente die der 
a-Zone aber nicht, weil sie etwas gegen sie 
verschoben sind. Die a-Zonenelemente kurz 


vor dem Schwanz besitzen -einen hellen — 


Fleck in der Mitte. Die Ringelelemente 
sind hier von ovaler Gestalt, deren Liangs- 
achsen quer zur Kérperachse stehen. In der 
Schwanzregion (Abb. 26h) verschmelzen 
diese a- und b-Zonenelemente miteinander 
zu einem breiten Band, das nur ab und 
za unterbrochen ist. Diese Verschmelzung 
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Abb. 27. Abb. 28. 


Abb. 27 v, m, h. Boa constrictor III. 
96. 6.29.3. Para, 0,50 m. 
(Brit. Museum.) 


Abb. 28 v,m,h. Boa diviniloqua. 1917. 
9, 27. 8. Dominica, 1,00 m. 
(Brit. Museum.) 


kiindet sich durch eine kleine Verlangerung der a-Zonenelemente in ihrer Mittel- 
linie an. Die ovalen Elemente der c-Zone sind vollkommen mit Pigment ausgefiillt. 

Bei Boa diviniloqua (Laur.) (Abb. 28v) fehlt die b-Zone ganz. Das Muster 
eines ungefihr 1 m langen Exemplares war wegen des geringen Kontrastes schlecht 
zu erkennen. Vorn besteht es aus rechteckigen grofen Flecken in der a-Zone. 
In der Kérpermitte (Abb. 28m) sind diese ein wenig gré8er und leicht an ihren 
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vier Ecken in der Langsrichtung ausgezogen. Musterelemente in der ¢c-Zone sind 
als Ringe, mit den a-Zonenelementen korrespondierend, vorhanden. Am Schwanz 
(Abb. 28h) folgen die a-Zonenelemente naher aufeinander, so daB ihre ausge- 
zogenen Ecken langs miteinander verschmelzen kénnen. 

Allein Boa occidentalis (PHmtrpP1) (Abb. 22) ist in dieser Reis sehr schwer 
unterzubringen. Sie zeigt auf der dunklen Oberflache in der a-Zone nur diinne 
helle Ringe und in der c-Zone ebenfalls diinne Halbringe. 


2. Die Familie der Colubridae. 


a) Die Gattung Elaphe. Die Gattung Elaphe umfaBt 39 verschiedene 
Arten (BOULENGER), von denen nur 5 keine Zeichnung tragen. Die 
iibrigen weisen sehr vielfaltige Zeichnungen auf, die zum Teil innerhalb 
einer Art oder auf einem einzigen Individuum aus verschiedenen Muster- 
typen bestehen. Zunachst soll H. quadrivirgatus, in der die verschiedenen 
Mustertypen vorkommen, beschrieben werden. Danach werden die 
iibrigen Arten, wie sie sich ungezwungen durch die Betrachtung der 
charakteristischen Mustertypen ergeben, behandelt. 

Bei der Art Elaphe quadrivirgatus (Born) treten sowohl Quer- wie 
Langsstreifen als auch Einfarbigkeit auf. Und zwar konnen auf einem 
Individuum Quer- mit Liangsstreifen und Langsstreifen mit Einfarbig- 
keit kombiniert sein. 


Das Exemplar I (Abb. 29v) hat vorn Querstreifen, die nach hinten immer 
schmaler und undeutlicher werden, bis sie in der Mitte ganz verschwinden. Das 
vorderste Musterelement hat die Figur einer Sanduhr, die vermutlich durch Ver- 
schmelzung zweier gegentiberliegender Flecke der beiden a-Zonen entstanden ist. 
In der Verlingerungslinie dieser Flecken durchziehen zwei Langsstreifen den ganzen 
K6rper. Die Querstreifen, zu denen sich das sanduhrférmige Element abwandelt, 
iiberschreiten diese beiden Streifen nicht. Nach der Mitte (Abb. 29m) verliert sich 
zuerst ihr mittlerer Teil und es bleiben kleine Punkte in regelmaBigen Abstanden 
auf den Lingsstreifen iibrig, die endlich auch verschwinden. Die Zeichnung in der 
b-Zone macht im Prinzip die gleichen Veranderungen durch wie die der a-Zonen. 
Vorn befinden sich langlich ausgedehnte Flecken, die zur Mitte hin ihr Langen- 
wie auch etwas ihre Breitenausdehnung verlieren, um nach hinten nur noch als 
Punkte.auf den schwachen Lingsstreifen zu erscheinen. Das vorliegende Exemplar 
zeigte demnach am Schwanz nur noch vier Liangsstreifen. 

Ein weiteres Exemplar (II) (Abb. 30) derselben Art wies nur schmale Quer- 
streifen auf, die zum Schwanz hin immer undeutlicher werden. Die lateralen 
Flecken sind ebenfalls als kleine Punkte, mit den Querstreifen alternierend oiler 
nicht, vorhanden. 

Exemplar IIT (Abb. 31), ein etwas langeres als die anderen, zeigt auf der ganzen 
Lange vier Langsstreifen, von denen die beiden in der a-Zone weitaus ausgepragter 
als die in der b-Zone sind. 

SchlieBlich konnte noch ein Exemplar (IV) (Abb. 32) gefunden werden, bei 
dem die a-, b- und c-Zone je zu einem einheitlichen Langsstreifen verschmolzen ist. 
Die Schlange weist somit fiinf dunkle Langsstreifen auf, die durch helle Streifen 
voneinander getrennt sind. Nach hinten zu verschwinden die hellen Streifen. 

Die iibrigen Arten der Gattung Elaphe variieren in sich nicht so stark, aber 
untereinander in entsprechender Weise wie wir es fiir Z. quadrivirgatus beschrieben 
haben. Am haufigsten (14 Arten) treten Musterelemente in der a-Zone, mit alter- 
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nierenden b-Zonenelementen und oft noch alternierenden ¢-Zonenelementen auf. 
Die a-Zonenelemente kénnen aus zwei sich genau gegeniiberstehenden Flecken 
bestehen, die in der Mitte verschmolzen sind, wie z. B. bei Z. climacophorus (Bor) 
oder sie kénnen aus Querstreifen bestehen, die in ihrer Mitte gegeneinander ver- 
schoben sind, so daB man ihre urspriingliche Zweiheit noch erkennen kann [Elaphe 
triaspis (Corr) (Abb. 33), HZ. hohenackeri (StRAUCH) u.a.]. Sehr haufig sieht man 
aber auf der ganzen Schlange nichts mehr von dieser Zweiheit ; die a-Zonenelemente 
zeigen einen quadratischen Umri8 oder streifenihnliche Form [Elaphe catenifer 
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Abb. 30. Abb. 31. Abb. 32. 


Abb. 29 v,m. Hlaphe quadrivirgatus I. 1880. 2.17.18. 
Central Japan, 0,30 m. m: Mitte-hinten. (Brit. Museum.) 


Abb. 30. Hlaphe quadrivirgatus II. 1887. 1. 25. 5. 0,20 m. 
yorn-Mitte. (Brit. Museum.) 


Abb. 31. Elaphe quadrivirgatus ITI. 1940. 2.24. 30.1,00 m. 
(Brit. Museum.) 


SEPP a Abb. 32. Hlaphe quadrivirgatus TV. 1886. 12.8.8. Japan. 
Abb. 29. 0,50m. (Brit. Museum.) 


Buarny.) (Abb. 34), #. obsoleta (Say), H. melanoleucus (Davp.) u.a.]. Hier treten 
dann auch Elemente der c-Zone in Erscheinung. 

Elaphe cantortis (BLGR.) (Abb. 39 v) zeigt vorn zwei zusammenhingende Flecken 
in der a-Zone, mit welchen die Flecken in der b-Zone alternieren. Manchmal treten 
wenig ausgepragte Langsstreifen zwischen diesen Fleckenreihen auf. Von der Mitte 
an (Abb. 39m) gehen die Flecken in breite Querbander, die sich bis zu den Ventral- 
schildern hin erstrecken, tiber. Die Laingsstreifen verschwinden. 

Hine Art nur besitzt vollstandige Querstreifen: Hlaphe schrenkii (STRAUCH) 
(Abb. 35), die von Elementen saimtlicher Zonen gebildet werden. 

Elaphe rufodorsata (CaNtoR) (Abb. 36) tragt vorne in der a-Zone und in den 
b-Zonen je eine Fleckenreihe. Der Mitte zu tritt innerhalb der drei Langsflecken- 
reihen zwischen den einzelnen Flecken eine Verdunkelung auf, die in dem Mae 
starker wird, wie die Flecken verschwinden. Im hinteren K6rperteil sind nur noch 
drei Langsstreifen vorhanden, auf denen vereinzelte Schuppen dunkler gezeichnet 
sind. 

Bei Elaphe helena (Daup.) konnte mit Hilfe eines Jugendstadiums die 
vermutliche Veranderung ihres Musters im Laufe seines Wachstums verfolgt 
werden. Die Zeichnung des Jugendstadiums (Abb. 37) besteht vorn in der a- 
Zone aus zwei gegeneinander etwas verschobenen dunklen Flecken. Diese direkt 
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beriihrend, folgen die kleinen, halbkreisférmigen Elemente der b-Zone. Die Ele- 
mente der c-Zonen sind oval und beriihren ihrerseits die der b-Zone. 

Beide schlieBen einen hellen Raum ein. Nach der Mitte verschwinden die 
Elemente aller Zonen immer mehr und in der b-Zone entsteht ein Langsstreifen. 
Das altere Exemplar (Abb. 38) zeigte nun eine Veranderung der Flecken in allen 
Zonen; sie werden bikonkav und schlieBen zwischen sich einen hellen spindel- 
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Abb. 39, 


“Abb. 36. Abb. 37. Abb. 38. 
Abb. 33. Hlaphe triaspis. 1868. 4.7.16. 0,30 m. (Brit. Museum.) 
Abb. 34. Elaphe catenifer. 1894. 3.24.29. 0,50m. (Brit. Museum.) 
Abb. 35. Elaphe schrenkii. 1891. 6.26.3. 0,50 m. (Brit. Museum.) 
Abb. 36. Elaphe rufodorsata. 1240. 0,70m. Mitte. (Museum Basel.) 
Abb. 37. Elaphe helena. 1910. 3.16.23. Ceylon. 0,30 m vorn-Mitte. (Brit. Museum.) 
Abb. 38. Hlaphe helena. 1229. Mitte. (Museum Basel.) 
Abb. 39 v,m. Hlaphe cantortis. 25. 8.12.28. 0,50m. m Mitte-hinten. (Brit. Museum.) 


férmigen Raum ein, Nach der Mitte entstehen die Lingsstreifen in der b-Zone. 
Bei einigen Exemplaren findet man eine markante Zeichnung, die auf die Ventral- 
seite reicht: eine dunkle Wellenlinie, die von den c-Zonenelementen ausgeht, sich 
im flachen Bogen tiber die Ventralschilder erstreckt und wieder das nachste Element 
der c-Zone erreicht. 

Elaphe taeniurus (Corn) (Abb. 40 v) zeigt besonders deutlich die ,,Reduktion‘‘ 
der beiden miteinander verschmolzenen Flecken in der a-Zone. In der mittleren 
Korperzone (Abb. 40m) sieht man auf den breiter werdenden Langsstreifen noch 
Rudimente dieser Flecken, wihrend sie hinten (Abb. 40h) vollkommen verschwun- 
den und einzig noch die Langsstreifen vorhanden sind. 

Bei Elaphe lineaticollis (Corn) (Abb. 41 v) stellt man im Gegensatz zu den oben 
beschriebenen Arten von vorn nach hinten den umgekehrten Verlauf der Abwand- 
lungen des Musters fest; namlich den Ubergang in der a-Zone von Langsstreifen 
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zu Flecken. Die Flecken in der Mitte (Abb. 41 m) sind unvollkommen verschmolzen 
und zeigen Aufhellungen. Im Schwanzteil (Abb. 41h) verschmelzen sie zu einheit- 
lichen Ringen, die einen zentralen hellen Fleck einschlieBen. Die Elemente der 
b-Zone verhalten sich entsprechend: vorn sind sie langgestreckt, in der Mitte oval 
ringformig, und hinten erscheinen sie als quergestellte Flecken mit den a-Zonen- 
elementen alternierend. 
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Abb, 44. Abb. 45. 
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Abb. 40. Abb. 41: Abb. 46. Abb. 47. 


Abb. 40 v,m,h. Elaphe taeniurus. 1909. 10. 30.6. 0,30m. (Brit, Museum.) 
Abb. 41 v,m, h. Elaphe lineaticollis. Guatemala. 1,50m. (Brit. Museum.) 
Abb, 42. Elaphe quatuorlineatus. 1888. 1.28.3. 3 Monate alt, 0,50 m. (Brit. Museum.) 
Abb. 43. Elaphe quatuorlineatus. 1925. 2.13.81. 1,10m. (Brit. Museum.) 
Abb. 44. Elaphe scalaris I. 1893. 12.27.15. 0,35m. (Brit. Museum.) 
Abb. 45. Elaphe scalaris II. 1893. 12.27.16. 0,40m. (Brit. Museum.) 
Abb. 46. Elaphe leopardinus A. 1920. 1. 20.1106. Albania. 0,30m. (Brit. Museum.) 
Abb. 47. Elaphe leopardinus B. 0,30m. (Brit. Museum.) 
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Elaphe quatuorlineatus (Lac&ér.) (Abb. 42) ist eine der seltenen Arten, 
bei der ein Jugendmuster auftritt. Es besteht — ahnlich wie bei E. 
catenifer (Abb. 34) — aus Flecken in der a- und b-Zone, die miteinander 
alternieren. Im dritten Jahr (Abb. 43) verschwinden diese allmahlich und 
es treten in der a-Zone zwei und in den b-Zonen je ein Langsstreifen auf. 
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Abb. 49. liahb, 6059 Abb;-61. Abb. 52. 


Abb. 48. Elaphe arizona, 1890. 7. 30.40. 1,00 m. (Brit. Museum.) 


Abb. 49. Elaphe corais. 1900. 11. 8.1. Embryo, 0,34m. (Brit. Museum.) 
Abb. 50. Elaphe radiatus I. 1893. 6.30.4. 0,40m, vorn. (Brit. Museum.) 
Abb. 51. Hlaphe radiatus II. 239—85. 0,40 m, vorn. (Brit. Museum.) 
Abb. 52. Hlaphe subradiatus. 23. 230. 96. 0,35 m, vorn. (Brit. Museum.) 


Abb. 53 v,m. Hjaphe novae-hispaniae. 90.10. 24. 0,50m. (Brit. Museum.) 


Weitere Arten, die den engen Zusammenhang zwischen 

ae, Flecken und Lingsstreifen zeigen, sind H. scalaris und HL. leo- 

pardinus. Bei Elaphe scalaris (Scu1Nz) treten individuell ver- 

schiedene Musterausgestaltungen auf. Sie zeigen bei Exemplar I 

(Abb. 44) sanduhrférmige Flecken in der a-Zone und bei Exem- 

plar II (Abb. 45) Lingsstreifen, die deutlich an den Stellen, an 

denen sich bei dem anderen Individuum die Flecken -befinden, 

IN] eine Verdickung im Lingsstreifen und eine schwach pigmentierte 

Querverbindung aufzeigen. Auch die Zeichnung der b- und ¢-Zone 

Abb. 53. weist Unterschiede auf. Bei Exemplar I bestehen die Elemente der 

b-Zone aus Flecken, die mit denen der a-Zone alternieren, und die 

Elemente der c-Zone aus kleineren, ebenfalls alternierenden Flecken. Bei Exem- 

plar II sind die Elemente der b-Zone langgestreckt, waihrend die der c-Zone fehlen. 

Bei der zweiten Art, Hlaphe leopardinus (Br.) unterscheidet BoULENGER eine 

A- und eine B-Variante (Unterarten?), Die eine Variante A (Abb. 46) zeigt zwei 

verschmolzene Fleckenreihen in der a-Zone mit alternierenden Fleckenreihen in 

der b-Zone. c-Zonenflecken fehlen. In allen Zonen tritt ein ganz schwach sicht- 

barer Langsstreifen auf. H. bimaculata (Scumipt) und L. dione (Part) entsprechen 

im Muster der Variante A. Die andere Variante B (Abb. 47) zeigt vier Langs- 

streifen, von denen die beiden zur a-Zone gehérenden schmialer und mit einer 

dunklen Begrenzungslinie gegen die dorsale Mitte ausgestattet sind und unregel- 
maBige dunklere kleine Flecken aufweisen. 

Elaphe arizona (Buer.) (Abb. 48) zeigt ungefahr die gleiche Ausgestaltung wie 

4. leopardinus Var. A., nur sind hier die beiden Elemente der a-Zone zu einem 
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Querbalken verschmolzen. Die Elemente der b-Zone erscheinen als Ringe. Ein 
schwacher Liangsstreifen verbindet die AuBeren Enden der Querbalken miteinander. 
c-Zonenelemente fehlen. 

Die zwei folgenden Gruppen stehen der Einfarbigkeit sehr nahe. £. occipitalis 
zeigt in der Jugend schmale helle Querstreifen; die adulten Tiere sind einfarbig 
dunkel. Bei Hlaphe corais (Born) (Abb. 49) weist der Embryo helle schmale Quer- 
streifen auf, das erwachsene Tier zeigt diese undeutlicher und verschwommener. 
Elaphe novae-hispaniae (Gu.) (Abb. 53 v) hat vorn auf der dorsalen Mittellinie eine 
Reihe heller runder Flecken, wahrend im mittleren Kérperabschnitt (Abb. 53m) 
zwischen diesen noch V-férmige helle Streifen auftreten. 

Die andere Gruppe besteht aus zwei Arten, bei denen die vier Langsstreifen 
der a- und b-Zone im vorderen Teil des Kérpers von der Mitte ab verschwinden 
[Elaphe radiatus I, Il (Scuune.) (Abb. 50, 51)] oder bei denen nur die Jugend- 
stadien Langsstreifen zeigen, die alteren Tiere dagegen ganz einfarbig sind [Hlaphe 
subradiatus (SCHLEG.) (Abb. 52)]. 

Bei der Gattung Elaphe laBt sich eine typologische Reihe auf- 
stellen, die den Ubergang von 6 Langsfleckensystemen erstens zu 
Querstreifen, zweitens zu Langsstreifen und drittens zu dunkler Ein- 
farbigkeit zeigt. Allem Anschein nach sind die 6 Lingsfleckensysteme 
primar, wahrend die Quer- und Langsstreifen und die Hinfarbigkeit 
sekundér sind, wenn das Jugendmuster und der Vorderkorper als 
primar gegeniiber dem Adultmuster und der Korpermitte bzw. dem 
Korperende gelten kann. 


In der Art £. quadrivirgatus kommen alle verschiedenen Muster- 
typen vor. Dann folgen LH. triapsis und EH. catenifer als Vertreter von 
14 Arten, die jeweils 5 bzw. 6 Fleckenreihen aufweisen. JL. cantortis 
bildet den Ubergang von Flecken zu Querstreifen, wahrend H. schrenkii 
nur Querstreifen zeigt. Den Ubergang von Flecken zu Langsstreifen 
auf einem Individuum unabhingig vom Alter zeigen EH. rufodorstaa, 
E. helena und EH. taeniurus, ferner das Jugend- und Adultmuster von 
E. quatuorlineatus und schlieBlich wird er noch von £. scalaris und zwei 
Varianten von Z. leopardinus belegt. Einen Ubergang von Querstreifen 
bzw. Langsstreifen zur Kinfarbigkeit weisen LF. occipitalis, H. corais, 
E. radiatus und E. subradiatus aut. 

b) Die Gattung Oligodon. Die Gattung Oligodon umfaBt ungefaihr 
45 Arten. Der gréBte Teil von ihnen kommt in Indien vor, wenige Arten 
sind im angrenzenden China und dem Malayischen Archipel vertreten. 
Ein neueres systematisches Werk, ,,The Fauna of British India“ von 

-M. A. Smrrx (1943) wurde der Gattungsbeschreibung zugrunde gelegt. 
Die Angaben fiir die 15 Arten, die nicht in Britisch-Indien vorkommen, 
wurden dem ,,Catalogue of Snakes“ von BOULENGER (1894) entnommen, 
in welchem die von SmrrTH bearbeitete Gattung Oligodon teilweise unter 
Simotes und teilweise unter Oligodon erscheint. 

Die Gattung zeigt ahnlich der vorhergegangenen Gattung eine groBe 
Mannigfaltigkeit in der Ausférbungsweise ihrer verschiedenen Arten. Von 
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kaum sichtbaren Musterelementen bis zu dunklem Muster mit undeutlich 
hellen Flecken sind die verschiedensten Ubergiinge zu beobachten. 
Aus einer Beschreibung von BouLencer kennen wir Jugendstadien 
von zwei Arten. Namlich einerseits Oligodon octolineatus (SCHNEIDER), 
dessen Lingsstreifen einer allgemeinen dunklen Farbung im Adulttier 
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Abb, 54. 


Abb. 61. Abb. 62. ‘Abb. 63. 


Abb. 60. 
Abb. 55, Oligodon erythrorhachis. 1910. 12. 31. 4. Assam. 0,40 m. (Brit. Museum.) 
Abb. 54. Oligodon violaceus. 82.11. 25. 2. Hong Kong. 0,40 m. (Brit. Museum.) 
Abb. 56. Oligodon albocinctus. 1940. 3.4. 34. 0,20 m. (Brit. Museum.) 


Abb. 59, 


Abb. 57. Oligodon taeniolatus (= subgriseus). 1886. 9.22.8. 0,20 m. (Brit. Museum.) 
Abb. 58. Oligodon venestus. 1886. 9.2.11. Nilgherris. 0,10 m. (Brit. Museum.) 
Abb. 59. Oligodon (Simotes) splendidus. 1908. 6.23.29. Burma. (Brit. Museum.) 
Abb. 60. Oligodon dorsalis. 1940. 6.5.10. 0,20 m. (Brit. Museum.) 

Abb. 61. Oligodon catenata. 1938. 10.1.2. N. Burma, 0,50 m. (Brit. Museum.) 
Abb. 62. Oligodon hamptoni. 1908. 9.18. 0,50 m. (Brit. Museum.) 

Abb. 63. Oligodon erythrogaster. 1950. 1.5.61. Nepal, 0,45 m. (Brit. Museum.) 


weichen. Andererseits Simotes torquatus (BLGR.), welche vier Flecken- 
reihen (zwei in der a- und zwei in der b-Zone) aufweist, die im Alter 
durch eine gleiche Anzahl von Lingsstreifen ersetzt werden. Es zeigt 
analog zu Elaphe quatuorlineatus den Ubergang von Fleckenreihen zu 
Langsstreifen. 


Adultmuster, die erste Andeutungen der Bildung von Musterelementen auf- 
weisen, sind Oligodon violaceus (BLGR.) (Abb. 54) und O. inornatus (BuGR.). Bei 
ersterem treten einerseits Individuen mit braunlicher oder rétlicher Oberflache 
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auf, andererseits aber auch solche, bei denen die schwarz umrandeten Schuppen 
mehr oder weniger deutlich ausgebildete Querbander bilden. O. inornatus zeigt 
ebenfalls Querstreifen, die auf die gleiche Art hervorgebracht werden. 

Denkt man sich dieses sich nur an den Randern der Schuppen befindende 
Pigment konzentriert auf schmale Querstreifen in der a-Zone und auf ihnen ent- 
sprechende kleine Flecken in der b-Zone, so kommt man zu einer nachsten Gruppe 
von Ausfairbungsweisen, der 7 Arten angehéren, von der wir Oligodon erythrorhachis 
(WaxL) (Abb. 55) nennen. Die Form der Querstreifen ist unregelmaBig, ihre Grenzen 
bilden keine geraden Linien, sondern haben eher den Charakter der ersten Gruppe, 
indem hin und wieder sich das Pigment nur an den Schuppenrindern befindet. Die 
Streifen verlaufen in regelmaBigen Abstanden voneinander und sind entweder alle 
gleichartig (O. erythrorhachis) oder sie zeigen Unterschiede in ihrer Intensitat 
[O. formosanus (GUNTHER)], indem ein kraftiger Streifen mit einem oder zwei 
schwacheren abwechselt. 

Ausgepragte Querstreifen treten bei Oligodon albocinctus (Cant.) (Abb. 56) 
und O. melazonatus auf. 

Oligodon taeniolatus (JERDON) (Abb. 57) und O. sublineatus (Dum. & Brsr.) 
zeigen vier Langsreihen rechteckiger Flecken, die in der a- und b-Zone miteinander 
alternieren. . 

Als Umgestaltung rechteckiger Flecken zu rautenférmigen Musterelementen 
kann man Oligodon venestus (JERDON) (Abb. 58) und O. travancoricus (BEDDOME) 
deuten. c-Zonenelemente sind als kleine unregelmaBige Flecken vorhanden. Wie 
bei O. formosanus kann man auch hier IntensitaétsunterscHiede in der Auspriagung 
der Flecken beobachten. Es wechseln naémlich Querstreifen aus vier rauten- 
formigen Flecken, bestehend mit einem breiten und zweischmaleren Querstreifen, 
ab. Sie weisen eindeutig auf den engen Zusammenhang zwischen O. albocinctus 
und O. melazonatus hin. 

Hine staérkere Verschmelzung der vier rautenférmigen Flecken findet man in 
dem Muster von Oligodon splendidus (Grur.) (Abb. 59) und O. phaenochalinus 
(Corr). GroBe Flecken gehen tiber die a-, b- und c-Zone hinweg. Ihr Umrif ]aBt 
die rautenférmigen Elemente noch erkennen. 

An das am Anfang erwahnte Jugendstadium von O. torquatus, welches den 
Ubergang von 4 Langsfleckenreihen zu Langsstreifen zeigt, schlieBen wir 8 Arten 
mit Langsstreifen in verschiedener Zahl und Art an. Mitunter gelingt es, die Ver- 
vielfachung der Langsstreifen als Teilung des b- oder c-Zonenstreifens zu inter- 
pretieren. Das allen gemeinsame Merkmal ist ein heller Mittelstreifen, der die 
a-Zone teilt. Ihn begleitet bei Oligodon dorsalis (GRay & HarpwicKe) (Abb. 60) 
lateral ein gleichmaBig grauer Untergrund, auf dem sich in der b-Zone ein schwarzer 
Langsstreifen befindet. Bei Oligodon catenata (BLYTH) (Abb. 61) tritt die a-Zone 
durch je einen grauen Liangsstreifen mit beiderseits dunkler Begrenzung hervor, 
die zum hellen Mittelstreifen hin intensiver ist, als nach lateral hin. In der b-Zone 
befindet sich ein schmaler dunkler Streifen auf gleichmaBig grauem Untergrund. 
Bei Oligodon hamptoni (Abb. 62) besteht auch die b-Zone aus einem dunklen 
breiten Streifen, wahrend in der c-Zone ein weiterer schmaler Streifen auftritt. 
Die a-Zone bleibt unverandert. Oligodon erythrogaster (BueR.) (Abb. 63) wird dahin- 
gehend interpretiert, daB der schmale Langsstreifen in der c-Zone sich ebenfalls 
geteilt hat. Der Anschlu8 der nun folgenden Arten an die soeben beschriebene 
Gruppe ist nicht sicher zu finden. Oligodon woodmasoni (Sctatms) (Abb. 68) zeigt 
einfache Langsstreifenbildung in den a-, b- und c-Zonen mit 8 Streifen. Von 
Oligodon octolineatus (SCHNEIDER) gibt es zwei Varianten mit 6 und mit 8 Quer- 
streifen. Bei letzteren besteht das Muster aus schmalen dunklen Streifen, bei 
ersterer sind die Streifen breiter als die Zwischenraume, so daB 5 schmale helle 
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Langsstreifen erscheinen. Diese Form bildet einen Ubergang au der nachsten 
Gruppe, in der helle Musterelemente auf dunklem Grund erscheinen. 

Oligodon modestus (Grur.) (Abb. 64v) zeigt vom Kopf bis zum Schwanz einen 
hellen Mittelstreifen, der allein durch hellumrandete Schuppen in diesem Gebiet 
zustande gebracht wird. Der Schwanz dagegen weist einen hellen Mittelstreifen 
mit dunkler Umrandung auf (Abb. 64h). Bei Oligodon notospilus (GruR.) (Abb. 65) 
treten auf dunklem Grund tiefer dunkelumrandete helle Flecken 
auf, wahrend bei Oligodon everetti (BLGR.) (Abb, 66) diese Flecken 
sehr klein sind. 

Samtliche Arten dieser Gattung, die helle Musterelemente auf 
dunklem Grund besitzen, demnach ,,Umkehr“ zeigen, bewohnen 
die Inseln des Malayischen Archipels. Alle iibrigen Arten treten 
auf dem Festland in Vorder- und Hinterindien und China auf. 
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Abb. 64. Abb. 65. . Abb. 66. Abb. 67. Abb. 68. 

Abb. 64 .v,h. Oligodon modestus. 1896. 12.11.12. Negros, 0,35m vy: vorn-hinten, 
h: Schwanz. (Brit. Museum.) ‘ 


Abb. 65. Oligodon notospilus. 1872. 8.20.56. Mindanao, 0,30m. (Brit. Museum.) 
Abb. 66. Oligodon everetti: 1896. 2.17.9. Jandjong, 0,30 m. (Brit. Museum.) 
Abb. 67. Oligodon brevicauda. 1874. 4. 29.13. 0,35 m. (Brit. Museum.) 

Abb. 68. Oligodon woodmasoni. 1906. 8.10. 28. Nicobars, 0,10 m. (Brit. Museum.) 


Oligodon brevicauda (Grur.) (Abb. 67) und O. quadrilineatus (JAN) sind nicht 
sicher einzuordnen, Sie zeigen — ahnlich wie einige Arten von Elaphe [z. B. 
E. leopardinus (Abb. 46) | — 4 Lingsstreifen mit teils regelmaBig, teils unregelmaBig 
verteilten Flecken darauf. WERNER spricht die Fleckenbildung als sekundare 
Ausfarbungsweisen an, dem wir nicht ohne weiteres folgen wollen. 

c) Die Gattung Dipsas. Die Muster dieser ungefahr 24 Arten um- 
fassenden Gattung zeigen nicht die groBe Mannigfaltigkeit, wie sie die 
Arten der Gattung Elaphe und Oligodon besitzen. Da man aber an 
den meisten von ihnen eine gleichsinnige Veriinderung vom Kopf bis 
zum Schwanz beobachten kann, sollen sie hier kurz erwihnt werden. 

Die Muster bestehen im Vorderteil aus einer oder zwei Fleckenreihen, 
die durch Verschmelzung der Elemente in den a- und b- bzw. c-Zonen 
entstanden zu denken sind. Gegen die Mitte des Kérpers hin zeigen 
sich aber die urspriinglichen Elemente deutlicher, sei es durch eine 
Kinkerbung in der Mitte der Flecken, eine Gleitspiegelung der noch 
zusammenhaingenden Flecken oder gar durch Trennung in zwei selb- 
standige Flecken: und kleinere Flecken in der b-Zone. Es befindet sich 
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hier also die von uns als urspriinglich angesprochene Ausfairbungsweise 
(Fleckensysteme) in mittleren und hinteren Korperteil. Die sekundare 
Ausfaérbungsweise befindet sich hinter dem Kopf, sie ist markanter und 
regelmaBiger. 

Nur wenige Arten weisen diese Veranderung des Musters im Verlauf iiber den 
K6rper nicht auf. Bei Dipsas pavonina (ScHLEG.) treten auf dem ganzen Korper 
eine Reihe groBer ovaler Dorsalflecken auf. 
Sie sind durch einen hellen Rand von einem 
braunen Untergrund getrennt. Dieser tritt 
— das ist ein fast allgemeines Merkmal — 
aber erst nach dem zweiten Fleck auf, d.h. 
der Kontrast zwischen den Musterelementen 
und dem Untergrund ist vorn am starksten. 
Ahnlich ist diese Anordnung bei 5 anderen 
Arten. Sie zeigen von vorn bis hinten 
2 Reihen von Flecken ohne nennenswerte 
Veranderungen. 

Dipsas copii (Grur.) (Abb. 69-v) besitzt 
vorn auf hellem Grunde groBe, bis auf die 
Ventralseite reichende Flecken. Von der Mitte 
des Kérpers ab (Abb. 69m) zeigen sie eine 
Einkerbung, die dann in der Schwanzregion 
soweit fortgeschritten ist, daB ein heller 
Streifen den Fleck in der dorsalen Mittellinie 
durchteilt (Abb. 69h). Vier weitere Arten 
zeigen ungefahr die gleiche Ausfarbungsweise 
wie Dipsas copii und leiten von einfachen 
Dorsalflecken zu 2 Fleckenreihen tiber. 

Bei Dipsas catesbeyi (SENTZEN) (Abb. 70) 
treten die zwei ersten Musterelemente als #2 app. 70, Dipsas catesbeyi. 
dunkle klar umgrenzte Flecken auf. Die | 5652. Tropisch-Siidamerika, 


Abb. 71. 


Abb, 70. 


Abb. 69 v,m, h. Dipsas copii. 
1920. 1.13. 2. Surinam, 
0,50 m. (Brit. Museum.) 


folgenden Musterelemente bestehen aus zwei 0,30 m. (Museum Basel.) 
sich beriihrenden Flecken, die teilweise die 
Gleitspiegelung zeigen. Diese Ausfarbungs- 
weise kann durch 5 weitere Arten belegt 
werden. 

In der naichsten Gruppe, zu der u. a. Dipsas turgidus (Copr) (Abb. 71) gehort, 
treten nach den ersten zwei nicht mehr regelmaBig begrenzten, aber verschmolzenen 
Flecken zwei voneinander getrennte Fleckenreihen auf. Sie gehdren der a-Zone 
an. Gleichzeitig erscheinen mit diesen alternierend Flecken in der b-Zone. Die 
Gestalt simtlicher Musterelemente wird nach hinten zu immer unregelmafiger 
und es treten zwischen ihnen kleinere Pigmentanhéufungen auf. 


d) Die Gattungen Sibynophis und Scaphiodontophis. Sibynophis ist 
eine Gattung, die in besonderem Mae dazu geeignet erscheint, einer- 
seits Einblick in die Entstehung von Arten zu geben, andererseits die 
Zusammenhiinge zwischen der arttypischen inneren Organisation eines 
Tieres und seiner auBeren Erscheinung, dem Muster festzustellen. AuBer- 
dem haben wir eine Querstreifenbildung vor uns, die allerdings nicht so 
eindeutig aus einer dorsalen Fleckenreihe entsteht, wie es bei den 


Micrurusarten erscheint. 


Abb. 71. Dipsas turgidus. 94. 
3.14. 78. 0,25 m. Paraguay. 
Abb. 69. (Brit. Museum.) 
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Zu Sibynophis rechnete man ungefihr 10 Arten, die in Mittelamerika, 
Madagaskar und Asien vorkommen. Die meisten von ihnen besitzen ein 
Fleckenmuster, das.in Laingsreihen angeordnet ist. Zwei Arten jedoch 
zeigten Querbanderung: venustissimus (GTHR.) und annulatus (DuM. & 
Brpr.). Sie kommen als einzige dieser Gattung in Mittelamerika vor. 
Taytork und Smirx (1943) nehmen nun diese beiden Arten aus der 
Gattung heraus und stellen sie auf Grund der Unterschiede in der 
Maxillarbezahnung mit noch einigen anderen bereits bekannten und neu 
beschriebenen Arten zusammen in die neue Gattung Scaphiodontophis. 

Die Zahnbildung nimmt bei Sibynophis subpunctatus (Dum. & BIBR.) 
eine gewisse Zwischenstellung ein: dies trifft auch fir die Ausfarbungs- 
weise zu (s. unten). 

DaB die beiden Gattungen miteinander verwandt sind, wird von 
TAYLOR und SmirH besonders betont, da die Verhaltnisse in der Be- 
zahnung der beiden Gattungen entsprechend einfach sind und die An- 
zahl der Zihne auf dem Palatinum und dem Pterygoid bei beiden die 
gleiche ist. 

Bei den 7 Arten von der Gattung Sibynophis beobachtet man durch- 
wegs eine Zeichnung in der dorsalen Mittellinie. 

Sie kann aus einer Reihe feiner dunkler Punkte wie bei Sib. subpunctatus (DUM. 
und Brsr.) (Abb. 72), aus einem schwachen dunklen Streifen wie bei Sib. torquatus 
(BueR.) (Abb. 73) oder aus einem an den Randern verdunkelten Bande bestehen wie 
bei Sib. rhodogaster (ScuiG.) (Abb. 74). Lateral liegen in der b-, bzw. in der c-Zone 
Langsreihen von Punkten oder Streifen. Bei vielen verliert sich teilweise die 
Zeichnung zum Schwanz hin [z. B. Sib. rhedogaster (Abb. 74) und Sib. geminatus 
(Abb. 75)]. Bei Sib. subpunctatus (Abb. 72) beginnt jedoch die laterale Flecken- 
reihe erst in der Mitte des K6rpers und zieht sich mit der dorsalen Reihe bis zum 
Schwanz hin. 

Die Zeichnung der Scaphiodontophis-Arten beruht hauptsichlich auf 
Querstreifen, und zwar kann man 2 verschiedene Typen feststellen: 
einerseits micrurus-aihnliche Farbung bei Scaph. venustissimus (Abb. 76); 
schwarze, gelb umrandete Bander, die durch rote Zwischenraume von- 
einander getrennt sind. Andererseits schwarze Doppelbinder, die ein 
gelbes Band einschlieBen und die durch rote Zwischenriume voneinander 
getrennt sind (Abb. 77). Manche dieser Doppelbinder sind in der Mitte 
unterbrochen und etwas gegeneinander verschoben. Von den 7 Arten, 
die diesen Ausfarbungstyp zeigen, weist aber nur eine [Scaph. cyclurus 
(Tay. und Smrrx)] die Doppelbiinder iiber der ganzen Kérperlinge auf. 
Bei den anderen Arten beginnen sie am Kopf, héren aber in der Mitte 
des K6rpers.oder sogar schon vorher auf. An ihre Stelle tritt ein ganz 
anderes Muster, ein dreireihiges Liangsreihensystem feiner schwarzer 
Punkte oder Flecken, dessen Untergrund von dunkler Farbe ist. 


Die Zwischenstellung von Sib. subpunctatus (Abb. 72) in der Aus- 
farbungsweise besteht in einer besonderen Zeichnung des Kopfgebietes 
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neben dem Langsreihensystem feiner Punkte. Der Kopf und der Nacken 
sind schwarz; vor und hinter dem Nacken befindet sich ein schmales” 
gelbes Band. Dann erst folgt auf dunklem Untergrund die dorsale 
Punktreihe (Abb. 78). Das vordere helle Band ist manchmal durch 
einen senkrechten dunklen Mittelstreifen in zwei Halften geteilt. Nun 
treten bei den verschiedenen Sibynophis-Arten helle und dunkle Képfe 
auf, bei keiner anderen aber ist ein schwarzes Band von zwei gelben 
eingeschlossen. So kann man mit einem gewissen Recht vermuten, da 


AbD. 3k Abb. 74. Abb. 75. 


Abb. 78. Abb. 79. Abb. 80. Abb. 81. Abb. 82. 


Abb. 72. Sibynophis subpunctatus. 1906. 7.27.1. Peninsulas India, 0,40 m. Mitte. 
(Brit. Muesum.) 


Abb. 73. Sibynophis torquatus. 1885. 6.8.23. Madagascar, 0,60m. (Brit. Museum. 
Abb. 74. Sibynophis rhodogaster 1892. 1.21.13. Madagascar, 0,60m. (Brit. Museum.) 


Abb. 75. Sibynophis geminatus. 1894. 1.19.2. Malayische Halbinsel, 0,30 m. 
(Brit. Museum.) 


Abb. 76. Scaphiodontophis venustissimus. 1933. 6. 22. 3. Nicaragua, 0,50 m. (Brit. Museum.) 
Abb. 77. Scaphiodontophis annulatus. 604. Mexico, oberes Drittel (Museum Basel.) 
Abb. 78. Sibynophis subpunctatus. Kopf. 

Abb. 79—81. Scaphiodontophis annulatus 605, 606, 603. ,,Interferenzzone“. (Museum Basel.) 


Abb. 82. Scaphiodontophis albonuchalis. 12693 ,,Interferenzzone™. (Nach einer Photographie 
von TAYLOR und SMITH.) 


mit einer Verainderung der inneren Organisation, die sich z. B. in-den 
Zahnverhaltnissen auBert, auch eine Ausfirbungsweise parallel geht. 

Vier Exemplare von Scaph. annulatus (Dum und Bier.) und eines von 
Scaph. albonuchalis (TAYL. und SmirH) gestatten uns Vorstellungen von 
der stammesgeschichtlichen Entstehung dieser Doppelbander zu machen. 
An den Stellen, an denen die Doppelbander mit dem Langsreihensystem 
zusammenstoBen (Abb. 77, 79—82), befindet sich offenbar eine in der 
Ontogenie variable Zone. Die Ausgestaltung der Musterelemente ist 
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dort niemals gleich. Man kénnte hier — wie man es z. B. bei Zebroiden 


tut — von einer Interferenzzone sprechen. Hs ist nicht schwer mit den 
5 genannten Exemplaren eine Reihe aufzustellen, die ein allgemein 
wiederkehrendes Prinzip erkennen J48t. Es scheint, als wiirde nach 
hinten zu immer ein gréBerer schwarzer Fleck, der von einem hellen 
Rand umgeben ist, entstehen. Uberschreitet er eine bestimmte GréBe, 


so ist er in der Mitte geteilt. Die Farbe, die zwischen den beiden Halften. 


auftritt, miBte rot sein, denn dieser Platz entspricht dem Raum zwischen 
den Doppelbindern. Der gelbe Rand des Fleckens nimmt den Raum 
ein, der der Trennungszone innerhalb der Doppelbiinder entspricht. 
Leider konnten zwar das Gelb, aber nicht das fragliche Rot zwischen 
den wenig getrennten Flecken an Hand des Alkoholmaterials und der 
Photographien mit Sicherheit unterschieden werden. 

Wenn unsere Interpretation richtig ist, so mu% man sich die Bildung 
der Doppelbander von vorn nach hinten fortschreitend vorstellen. Dieser 
Vorstellung kann man die Auffassung, wie sie von TAYLOR und SMITH 
vertreten wird, entgegenstellen: ,, The existence of two radically different 
pattern types [i.e., (1) venustissimus, single black bands bordered by 
yellow; and (2) all others, double black bands enclosing a yellow] indi- 
cates a very great age, even for these species. The obvious explanation 
is that these were derived from a common type, not now existing, with 
a simple banded or blotched pattern. The banded pattern of the genus 
does not appear to be an anteroposterior development as might be 
suggested by carpicinctus (only neck bands, giving rise to others with 
body and tail bands) for at least two reasons: (1) a pattern type such 
as in carpicinctus could not give rise to one such as in venustissimus, 
and (2) if it can be assumed that the nuchal collar of many species is a 
vestigial character, retained from a completely banded condition, and 
that loss of bands affects the nuchal region last, then the forms of 
Scaphiodontophis with fewest bands are the end forms, while those with 
body completely banded are primitive.‘ 

Wir sind dagegen der Auffassung, da zwei nebeneinander auf einem 
Individuum auftretende Muster, was TAYLOR und SmrrH nicht erwihnen, 
namlich vorne Querbinder und hinten Langsreihen feiner Punkte auf 
vollkommen anderem Untergrund, dazu nétigen, dem vorderen Band- 
muster kein hohes Alter zuzusprechen. Wir glauben, da8 die primitive 
Form des Musters das unscheinbare Langsreihensystem sei, und daB 
das erste Auftreten des Querbandmusters im Kopfgebiet in der Weise 
begonnen hatte, wie es etwa bei Scaphiodontophis carpicinctus (Nacken- 
band, s. oben) zu finden ist. 

Die einzige andere, auf der ganzen Linge micrurus-iihnliche Quer- 
streifenvariante Scaph. venustissimus mag sich ebenso wie die Micrurus- 
Arten aus einer Form mit Dorsalflecken entwickelt haben. Ebensogut 
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kann man aber auch annehmen, da’ ihr Muster einen dhnlichen Ent- 
wicklungsweg von vorn nach hinten durchgemacht habe, wie die tibrigen 
Scaphiodontophis-Arten. Die hypothetische Grundform entspriiche eben- 
falls einem ganz anderen Muster, das wir aber nicht kennen, und das durch 
Querstreifen vollstindig verdringt wurde. Die schwarzen Querstreifen 
wiirden in diesem Falle aber nicht vom Rot geteilt, sondern das Rot 
trate jeweils hinter ihnen auf. 


3. Die Gattung Micrurus. 

An den europidischen Museen sind nicht alle Micrwrus-Arten vor- 
handen. Darum wurden als Grundlage fiir ihre méglichst vollstandige 
Beschreibung die zusammenfassenden Darstellungen von K. Scumipt 
(1933, 1936) benutzt. Dariiber hinaus wurden noch die Beschreibungen 
der ,,Typen‘! aus der Literatur herangezogen. In besonderen Fallen 
wurde auch die Beschreibung von Arten, die K. Scumipt als Synonyma 
angegeben hat, bearbeitet, jedoch wurde nie von der systematischen 
Einteilung, wie er sie gegeben hat, abgewichen. 

Die Gattung Micrurus vereinigt 58 Arten, die, von den 2 Aus- 
nahmen abgesehen, Querstreifenmuster zeigen. Die Querstreifen ver- 
laufen — im Gegensatz zu den meisten Querstreifenmustern anderer 
Gattungen — rings um den runden Ko6rper. Die verschiedenen Aus- 
farbungsweisen entstehen durch Anderung der Reihenfolge der Farben 
und ihrer Lingenausdehnung auf der Schlange. 

AuBer ihrer auffalligen Farbung kennzeichnet sie der Umstand, daf 
die Jugendformen den Adultformen vollkommen gleichen. Diese Higen- 
schaft hebt ScumriptT (1933) in seiner EKinleitung besonders hervor: ,,One 
of the first results of this critique is to affirm the constancy and the 
value of the color pattern characters.“ 

Von den insgesamt 58 Arten kann man 44 in 2 grofe Gruppen 
teilen: einerseits Muster aus schwarzen, gelb umrandeten Querstreifen 
auf rotem Untergrund: Nigrocinctus-Gruppe, 21 Arten (Abb. 90, 91), 
andererseits Muster mit Dreiergruppen schwarzer Querstreifen auf rotem 
Untergrund, die schwarzen Querstreifen der Dreiergruppen durch gelbe 
Streifen voneinander getrennt: [biboca-Gruppe, 23 Arten (Abb. 92, 93). 
Unter den restlichen 14 Arten finden sich solche, die als primitiv aufzu- 
fassen sind und als Ursprung der Hauptgruppen gelten kénnen (Abb. 83). 

Entsprechend der Annahme, daB Dorsalflecken urspriinglicher sind 
als Querstreifen, beginnen wir bei 2 Arten mit Dorsalflecken: M. 
bernardi (Corr) und M. diastema diastema (Dum. und Bre.) ( Bernardi- 
Gruppe). 

Micrurus bernardi (Abb. 84) besitzt dorsal quergestellte ovale schwarze Flecken 
auf rotem Grunde, Micrurus diastema diastema (Abb. 85) runde schwarze Flecken, 


1 Der Ausdruck ,,Typ‘‘ bezieht sich in diesem Fall auf den Gebrauch des Be- 
griffes fiir die Schlange, die der Erstbeschreibung einer Art zugrunde liegt. 


548 MARIANNE voN HaRNACK: 


die durch einen hellen Rand vom roten Untergrund abgesetzt sind. Als Vertreter 
vom M. diastema diastema wurde hier eine von DUMERIL und BIBRON beschriebene 
Art, M. epistema gewahlt. Nach ScumipT ist diese aber ein Synonym zu M. dia- 
stema diastema, deren Ausfarbungsweisen des 6fteren zu Reduktionen der Quer- 
streifen durch Zusammenziehen des Pigments an den Seiten neigen. 


Ibiboca-Gruppe in den roten Streifen Ephipiffer-Stewarti- 
ae kal schwarzes Pigatne Gruppe (Shree 
7 
an den Randern des Rot in der Mitte des Rot 
eek ee a 
schwarze Streifen schwarze Streifen 
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Nigrocinctus-Gruppe 
(21 Arten) 
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VergroBerung 


des gelben Streifens 
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Hippocrepis- Balzani- 
Gruppe (7 Arten) 


4s 


laterale Ausbreitung 


des schwarzen Pigments 


Bernardi-Gruppe 
(2 Arten) 


Abb. 83. Ableitung der Micrurus-Arten. 


Als Hippocrepis-Balzani-Gruppe fassen wir 4 Arten zusammen, bei 
denen schwarze Querstreifen. in gleichméBigen Abstinden aufeinander 
folgen. M.diastema distans (Kennicort) (Abb. 86) trigt schmale 
schwarze Querstreifen, die dorsal breiter als lateral und ventral sind. 
Man k6nnte sie sich durch laterale Ausbreitung von Dorsalflecken ent- 
standen denken. Sie kann demnach als Ubergang zur Hippocrepis- 
Balzani-Gruppe gelten. Bei den anderen Arten der Hippocrepis- Balzani- 
Gruppe verlaufen die Querstreifen in gleichbleibender Breite um den 
ganzen Korper herum. Lediglich ihre Abstinde sind verschieden. 


Bei M. affinis hippocrepis (Peters) (Abb. 87) u.a. sind die Abstinde der 
schwarzen Quecstreifen gréBer als ihre eigene Breite. Gleich groB sind die Ab- 
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stande bei I. balzani (BueR.) (Abb. 88) u. a. und wesentlich kleiner als die Breite 
der Querstreifen sind die Abstande bei WM. annelatus (PrTers) (Abb. 89) [nach 
Scummpt Synonym von M. langsdorffi (WaGL)]. Sind die hellen Abstande gro8, 
so ist meistens jede einzelne Schuppe in ihnen mit einem schwarzen Fleck versehen. 
, Als Nigrocinctus-Gruppe haben wir Schlangen mit schwarzen, gelb 
umrandeten Querstreifen auf rotem Grund bezeichnet. Das Gelb beruht 
wahrscheinlich auf geringerer Dichte desselben Pigments, das auch das 
Rot hervorbringt. Die Nigrocinctus-Gruppe wiirde sich dann direkt an 
die Hippocrepis-Balzani-Gruppen anschlieBen. AuBerdem tritt das Gelb 
schon als Umrandung von Dorsalflecken auf (M. diastema diastema). 
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Abb. 85. Abb. 86. Abb. 87. 


Abb, 84. Micrurus bernardi (COPE) Zacualtipan. (Nach Cops.) 


Abb. 85. Micrurus diastema diastema (DuM. und BiBR.) (= M. epistema Dum. und BIBR.). 
Mexico. (Nach DUM. und BrsR. und ScHMIDT.) 


Abb. 86. Micrurus diastema distans (KENN.). Mexico. (Nach KENNICOTT.) 
Abb. 87. Micrurus affinis hippocrepis (PETERS). Costa Rica. (Nach PETERS.) 
Abb. 88. Micrurus balzani (BLGR.). Amazbnas-Gebiet. (Nach ,BOULENGER.) 


Abb. 89. Micrurus langsdorffi (WAGL.) (=M. annelatus PETERS). Amazonas-Gebiet. 
(Nach PETERS und SCHMIDT.) 


Bei M. diastema distans (K.), M. nigrocinctus zunilensis (ScHmipT) (Abb. 90) 
u.a. weisen die Autoren auf kaum sichtbare, helle Streifen, die die schwarzen 
Querstreifen umgeben, besonders hin. Bei verschiedenen anderen Arten verbreitern 
sich die gelben Streifen erheblich. Die roten Zonen kénnen einerseits vollkommen 
frei von schwarzem Pigment sein (M. nigr. zunilensis) (Abb. 90), andererseits kann 
jede einzelne Schuppe in ihnen einen schwarzen Fleck besitzen [M. nigr. mosqui- 
tensis (ScumipT) (Abb. 91)]. Von solchen Arten gelangt man einerseits zur [biboca- 
Gruppe, andererseits zur E'phipiffer-Stewarti-Gruppe. 


Als Ibiboca-Gruppe haben wir Schlangen mit Dreiergruppen schwarzer 
Querstreifen auf rotem Untergrund bezeichnet; die schwarzen Quer- 
streifen der Dreiergruppen durch gelbe Streifen voneinander getrennt. 


Bei M. dumerilii (Jan) (Abb. 92) und M. nuchalis (ScumipT) konzentrieren sich 
- teilweise die schwarzen Pigmentflecken auf.den Schuppen im roten Untergrund 
an dessen Randzonen beim Ubergang vom Rot zum Gelb. So entstehen zusitzliche 
schmale, schwarze Querstreifen, die das Rot vom Gelb trennen. Diese sekundiren 
schwarzen Querstreifen weiter ausgebreitet finden wir z. B. bei M. ibiboca (CoPr) 
(Abb. 93), die damit die charakteristische Dreiergruppe aufweist. 
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Als Ephipiffer-Stewarti-Gruppe bezeichnen wir Schlangen mit ab- 
wechselnd breiten und schmalen schwarzen Querstreifen. Wir leiten sie 
zunichst von der Nigrocinctus-Gruppe wie folgt ab. 


Bei M. affins aglaeope (Corr) (Abb. 94) konzentrieren sich die schwarzen 
Pigmentflecken auf den Schuppen im roten Untergrund in dessen Mitte. Es ent- 


steht ein schmaler schwarzer Querstreifen, der den roten Untergrund teilt. Durch _ 


VergréBerung dieses Teilungsstreifens leitet man die verschiedenen anderen Arten 
dieser Gruppe ab [M. rwatanus (GruR.) (Abb. 95), M. stewarti (Bars. & AMARAL) 
(Abb. 96) und M. ephipiffer (Corr) (Abb. 97.) 

AuBerdem gelangt man zur Ephipiffer-Stewarti-Gruppe auf einem 
zweiten Weg von der Ibiboca-Gruppe ausgehend. 

Scumipt (1925) beschreibt 
namlich innerhalb der Unterart 
M. tschudii tschudii (JAN) 
,,Ubergangsformen von einem 
dreifarbigen zu einem zwei- 
farbigen Muster“. Er sagt, daB 
bei einem Individuum ventral 
die beiden auBeren schwarzen 
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i ae 


an Sate ER 


pen miteinander verschmolzen 
seien, d. h. Rot nur noch dorsal 


auftritt. Bei einem weiteren 

Abb. 90. Abb. 91. Abb. 92. a : ¥ 
eae ‘ ha cme eee Individuum (Abb. 99) seien teil- 
i fetta teal *(Nach prea ) *  -weise die Querstreifen auch dor- 
5 Alone ite te sal verschmolzen und das Rot 

Abb. 91. Micrurus nigrocinctus mosquitensis 2 5 eae 
(ScumipT). Costa Rica. (Nach ScHMIDT.) an diesen Stellen vollstandig 
Abb. 92. Micrurus dumerilii (JAN). Siid-Amerika, verschwunden, analog wie €s 
(Nach JAN.) auch bei M. spixii (WaGL) 
Abb. 93. Micrurus ibiboca (MERREM). Brasilien. (Abb. 98) ab und zu_ vor- 
(Nach MERREM und SCHMIDT.) kommt. Bei einem anderen 


Individuum (Abb. 100) be- 
schreibt Scumrpt, daB sich schwarzes Pigment in Form von zwei parallelen Quer- 
streifen im roten Untergrund konzentriert. Und schlieBlich erwahnte er noch ein 
Individuum, bei dem das Verschwinden des roten Untergrundes ziemlich regel- 
maBig auf der ganzen Schlange auftritt, d.h. bei der nur noch wenig von dem 
urspriinglich roten Untergrund als einzelne Flecken sichtbar wird. Wiirde diese 
Verschmelzung durchgingig und vollstaindig stattfinden, so kame man zu ab- 
wechselnd breiten und schmalen Querstreifen, wie wir es bei der Hphipiffer- 
Stewarti-Gruppe vortinden (Abb. 96). 


Micrurus narducci (JAN) (Abb. 101) wird als dorsal ganz schwarz beschrieben. 
Man kann sie von M. annelatus (Hippocrepis-Balzani-Gruppe) mit schmalen hellen 
Querstreifen zwischen breiten schwarzen Querstreifen ableiten. 


Die groBe Variabilitiit der Muster dieser Arten driickt sich darin aus, 
daB sie noch in Unterarten aufgeteilt werden (M. affinis u.a.). Friher 
wurden die Unterarten von M. diastema und M. langsdorffi als eigene 
Arten beschrieben. 

Die geographische Verbreitung der Micrurus-Arten gibt weitere An- 
haltspunkte iiber Zusammenhinge der Gruppen untereinander. Die 
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Querstreifenzweier Dreiergrup- 
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Verbreitungsgebiete der Nigrocinctus- und Ibiboca-Gruppe iiberschneiden 
sich nur in der Mitte ihres gemeinsamen Verbreitungskreises. Dieses 
gemeinsam bewohnte Gebiet erstreckt sich bis 10° nérdlich und 10° 
siidlich vom Aquator. Die Nigrocinctus-Gruppe breitet sich weiter nach 
Norden etwa bis zum 20. Grad, die Ibiboca-Gruppe weiter nach Siiden 
etwa bis zum 35. Grad aus. 


I boa | ie] | tall el 
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Abb, 95. Abb. 96. Abb. 97. s ae 
Abb. 94. Micrurus affinis aglaeope (COPE). P| 
Guatemala. (Nach CopE.) Abb. 95. Micru-  “s"+ *,* 
rus ruatanus (GUNTHER). Honduras. (Nach eS 
Scumipt.) Abb. 96. Micrurus stewarti sic] 
(BaRB. und AM.). Sierra de Bauja. (Nach |*.°. , 
BARBOUR und AMARAL.) Abb. 97. Micru- ES: 
rus ephipiffer (COPE). Mexico. (NachCoPE.) 9 sinarie 
Abb. 98. Micrurus spixii(WaGLrR).Ama- Qi 
zonas-Gebiet. (Nach ScumMipt.) Abb. 99. wrustar rs 
Micrurus tschudii tschudii (JAN). Peru. Abb. 98. 


(Nach Scumript.) Abb. 100. Micrurus ; Eee] 


ischudii tschudii (JAN). Peru. (Nach | eee 


i Scumit.) Abb. 101. Micrurus narducci Sos SEER, 
Abb. 101. (JAN). Ecuador. (Nach BOULENGER.) Abb, 99. Abb. 100. 


Die Arten der Ephipiffer-Stewarti-Gruppe, die sich von der nérdlich 
gelegenen Nigrocinctus-Gruppe ableiten lassen, kommen auch im ndérd- 
lichen Teil der gleichen Gegend, néimlich in Mittelamerika, vor. 

Die Hippocrepis-Balzani-Gruppe kommt in einem Gebiet nordlich 
zwischen dem 15. und 20. Grad und in einem zweiten Gebiet siidlich 
zwischen dem 1. bis 15. Grad vor. Beide Gebiete liegen innerhalb des 
gemeinsamen Verbreitungskreises der beiden Hauptgruppen, was ihrem 
Charakter als Grundform entspricht. 

Die beiden Arten, die die Bernardi-Gruppe mit den urspriinglichsten 
Merkmalen vertreten, kommen in Mexiko vor und stehen im Ver- 
breitungsgebiet der Nigrocinctus-Gruppe. 

Die dunkle Art VM. narducci tritt in Siidamerika, in Ekuador, Peru 
und Bolivien auf. Dies entspriche ihrer Ableitung von der siidlichen 
Ibiboca-Gruppe. 

Die Ergebnisse der vergleichend morphologischen Untersuchung 
stimmen mit den Verhaltnissen in der geographischen Verbreitung 
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iiberein. Dies ist eine Bestatigung dafiir, daB unsere zunachst nur typo- 
logische Ableitung auch Vorstellungen tiber die Phylogenie erlaubt. 


In den 5 soeben beschriebenen Gruppen sind die Symmetrieverhaltnisse 
nicht immer gleich. In den Bernardi- und H ippocrepis-Balzani-Gruppen treten die 
einfachsten Verhaltnisse auf: durch die roten wie auch durch die schwarzen Zonen 
kénnen Symmetrieachsen gelegt werden. Bei der 
Nigrocinctus-Gruppe kann man Symmetrieachsen 
durch den schwarzen und den roten Querstreifen 
legen. Bei den Arten mit Dreiergruppen (Ibiboca- 
Gruppe) kann man nur durch den mittleren schwar- 
zen und durch den roten Querstreifen Symmetrie- 


die Bildung einer Symmetrieebene tiberhaupt nur 
in den schwarzen Elementen méglich. 


Abb. 102. 4, Die Gattungen Homeroselaps und Pelamis. 


Ebenso wie in der Gattung Dipsas kommen 
in den beiden Gattungen Homeroselaps und 
Pelamis Muster vor, deren Elemente nach 
hinten zu eine Auflésung in ihre ursprimg- 
lichen Elemente erfahren. Die Gattung 
Homeroselaps gehort zu den Elapidae. Sie 
wird durch 2 Arten vertreten: H. lacteus 
mit 3 Mustervarianten und H. dorsalis. Die 
Gattung Pelamis gehoért zu den H ydrophiidae. 
Von ihr gibt es nur eine Art, P. platurus, 
deren Muster aber auBerst variabel ist. 

Von H. lacteus (L.) (Abb. 102) besteht eine erste 
Mustervariante A (BOULENGER) aus 2 mehr oder 
weniger regelmaBigen Fleckenreihen, die  teil- 
weise Gleitspiegelung zeigen, teilweise miteinander 
verschmolzen sind. Langs der dorsalen Mittellinie 
Abb. 102. Homeroselaps lacteus zieht sich — auch tiber die schwarzen Elemente 
A, Siidafrika. 0,15m. (Brit. hinweg — ein roter Streifen. 

Maou.) , Eine zweite Variante (BOULENGER) zeigt vorn 

Abb. 103 v, m, h. Homerose- (Abb, 103v) 2—3 ausgepragte Querstreifen, die 

laps lacteus C 6051. Stidafrika. jn Fleckenreihen iibergehen (Abb. 103m), die 

0,40m,. (Museum Basel.) RCN CRanE: a : 

ch miteinander querverschmolzen sind und teil- 

weise gegenseitig verschoben werden. Ungefahr 

von der Mitte an (Abb. 103h) weichen die Flecken immer weiter auseinander. 

Schon vorn besteht zwischen den schwarzen Flecken eine schwache rote Mittel- 

linie. Durch das Auseinanderweichen der Flecken tritt sie immer mehr hervor 

und fihrt ununterbrochen bis zum Schwanzende. Lateral treten Flecken: auf, 

die nach hinten zu immer gréBer werden, um zum Schwanz hin sich allmahlich 
in unregelmafiger begrenzte Pigmentanhaufungen fortzusetzen. 

Kine dritte Variante D (BoULENGER) ist ganz schwarz, tragt aber auf jeder 
Schuppe noch einen gelben Fleck. Eine orange Mittellinie ist auch hier vorhanden. 

H. dorsalis (SmrrH) besitzt ein vollkommen anderes Muster als H. lacteus: 
2 schwarze Langsstreifen auf hellem Grund ohne roten Mittelstreifen. 
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Abb. 108. 
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Der Charakter der verschiedenen Mustervariationen von Pelamis 
platurus (L.) ist ein ganz anderer als bei Homeroselaps. Handelt es sich 
hier doch um Langsstreifen und Flecken, die in besonderer Weise auf 
dem walzenférmigen Kérper und dem lateral abgeplatteten Schwanz 
verteilt sind. Die Art ist sehr weit verbreitet; hauptsadchlich kommt sie 
im Indischen und Japanischen Meeresgebiet und in den Fliissen dort 
vor. Es ist nicht leicht ihre Mustervarianten gegeneinander abzu- 
grenzen, da es alle erdenklichen Ubergiinge zwischen ihnen. gibt. In 
der folgenden Beschreibung wird die Nomenklatur und Kinteilung von 
M. A. Surrx (1943) iibernommen. 


a 


Abd. 108.) “Abb: 108, °° ABD. 108. Abb. 107. Abb. 108. Abb. 109. 
‘Abb. 104. Pelamis platurus, Var.1. Ubergang vom Korper zum Schwanz. (Brit. Museum.) 
Abb. 105. Pelamis platurus. Var. 2. Ubergang vom Koérper zum Schwanz. (Brit. Museum.) 
Abb. 106. Pelamis mente Var. 3. K6orpermitte. (Brit. Museum.) 
Abb. 107. Pelamis platurus, Var. 4, 5. Ubergang vom Koérper zum, Schwanz. (Brit. Museum.) 
Abb. 108. Pelamis platurus, Var.6. Korpermitte. (Brit. Museum.) 
Abb. 109. Pelamis platurus, Var. 7. Dorsal (d) und ventral (v). (Brit. Museum.) 


Abgesehen von einer Variation tritt vom Kopf bis zur Mitte oder gar bis zum 
Schwanz stets ein schwarzer Mittelstreifen auf. Dieser lost sich beim Schwanz 
bei den Variationen 1—4 (Abb. 104—107) in einzelne Flecken auf. Der Untergrund 
— auch ventral — ist zunachst einfach hell. AusschlieBlich diese Verhaltnisse 
zeigt Variation 3 (Abb. 106). 

Bei Variation 1 (Abb. 104) treten auf dem lateral abgeplatteten Schwanz 
neben den dorsalen Flecken noch laterale Flecken in den b- und c-Zonen auf, die 
ungleich gro sind. 

Variation 2 (Abb. 105) zeigt am Schwanz eine mit der Dorsalfleckenreihe 
regelmaBig alternierende Lateralfleckenreihe. Der schwarze Dorsalstreifen ist vor 
dem Schwanz gegen den lateral und ventral braunen Untergrund durch einen 
gelben Streifen getrennt. 

Bei Variation 4, 5 (Abb. 107) treten auch vor dem Schwanz lateral ungefaihr 
vier Langsreihen schwarzer kleiner Flecken auf. Die zwei am weitesten ventral 
gelegenen Reihen sind fast miteinander zu Langsstreifen verschmolzen, Am 
Schwanz verschmelzen alle lateralen Elemente, so da8 nur noch in der Mitte der 
nunmehr in Flecken aufgeléste dorsale Langsstreifen selbstandig ist. 

Bei Variation 6 (Abb. 108) zeigt der dorsale Mittelstreifen von der Kérpermitte 
an laterale Ausbuchtungen. Zwischen diese treten weiter lateral Flecken auf, die 
von einer zweiten lateralen, kleineren Fleckenreihe gefolgt werden. 


554 MARIANNE von HaRNACK: 


Bei Variation 7 (Abb. 109) fehlt der dorsale Mittelstreifen, und es treten auf 
der ganzen Schlange Querbinder, die samtliche Zonen umfassen, auf. Sie sind 
manchmal gegeneinander etwas verschoben und alternieren regelmaBig mit ventral 
stehenden Flecken. 


5. Die Gattung Bitis. 


Die Gattung Bitis umfaBt 9 Arten. Sie gehort der Familie der 
Viperidae an, die als hochspezialisiert angesehen ist. Die bei Bitis aut- 
tretenden Mustertypen kann man in 2 Gruppen teilen, einerseits in 
solche mit Fleckenreihen in verschiedener Form, Zahl und Verschmelzung 
und andererseits in sehr komplizierte Ausgestaltungen, die in der Ge- 
samtheit der Muster bei 
den Schlangen einzig da- 
stehen. Die erste Gruppe 
umfaBt 6, die zweite 3 Ar- 
ten. Bei Bitis laBt sich 
eine typologische Reihe auf- 
stellen, die den Ubergang 
voneiner getrennten a-Zone 
(Abb. 110—112) zu einer 

verschmolzenen a-Zone 
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Abb. 110. ‘Abb. 111. 


Abb. 110. Bitis inornata. 11. 2. 4. Siidafrika. 0,35m.  2°18t (Abb. 113—128). _ 
(Brit. Museum.) Das , Auftreten von 


Abb. 111. Bitis worthingtoni 12361. Kenya Colon. Jugendmustern konnte nur 


0,40 m. (Museum Basel. is : ey ; an 
: fiir eine Art, naimlich Bitis 
Abb. 112. Bitis atropos 6052. Kapstadt. 0,40 m. 


(Museum Basel.) caudalis (SmirH) belegt 

werden. Bei den anderen 

Arten war ein Unterschied zwischen Jugend- und Adultmuster nicht 

zu erkennen, allerdings waren bei ihnen auch nicht so ausgesprochen 
kleine Stadien (17 em) wie bei B. caudalis vorhanden. 


Die Muster bei Bitis inornata, B. worthingtoni und B. atropos bestehen in allen 
3 Fallen aus 4 Lingsreihen von Flecken. Bei Bitis inornata (Smirx) (Abb. 110) 
haben diese Flecken in der a-Zone quadratische Form und stehen sich genau 
gegentiber. Gelegentlich auftretende Ausnahmen kommen dadurch zustandé, daB 
ein Musterelement auf einer Seite ausfallt und das zunachststehende den zwei 
Musterelementen der anderen Seite zugleich angehért, indem es alternierend steht. 
Die an die Dorsalelemente anschlieBenden Lateralelemente bestehen aus einer 
Kreuzfigur, oder, wie man auch sagen kann, aus zwei an den Spitzen zusammen- 
gesetzten Dreiecksfiguren. Sie sind wahrscheinlich Elemente der b- und c-Zonen. 
Von den Elementen der a-Zone werden sie durch eine helle Zone, die sich von dem 
allgemein dunklen Untergrund abhebt, getrennt. 

Bei den nachsten beiden Arten, Bitis worthingtoni (PaRK.) (Abb. 111) und 
B. atropos (L.) (Abb. 112) sind die beiden Flecken in der a-Zone halbkugelformig, 
und zwar mit ihrer Basis der Lateralflaiche zugekehrt. Bei ersterer beriihrt eine 
helle Wellenlinie die Flecken wie auch die miteinander verschmolzenen Elemente 
der b- und c-Zonen. Bei Bitis atropos schlieBen die halbkugeligen lateralen Muster- 
elemente fast unmittelbar an die Elemente der a-Zone an. Die Basen der halb- 
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kugeligen Elemente der a- und b-Zonen sind gegeneinander gekehrt. Bei beiden 
Arten sind simtliche Musterelemente in den 4 Zonen gegeneinander verschoben, 
d.h. zeigen Gleitspiegelung. 

Bitis cornuta (Davv.) bildet einen Ubergang zu einer Gruppe von Mustertypen, 
die nur eine dorsale Fleckenreihe besitzen. Wir fanden namlich bei B. cornuta 
Exemplare mit 6 (2 in der a- und je 2 in den b- und c-Zonen) und mit 3 bzw. 5 
(eine in der a- und je 2 in b- und teilweise in c-Zone) Langsreihen von Flecken. 

Die dorsalen Musterelemente des Exemplars I (Abb. 113) mit 6 Langs- 
reihen sind bereits miteinander verschmolzen. Sie zeigen eine keilartige Form, die 
durch helle Umrandung von dem gleichmaBig grauen Untergrund getrennt ist. 
An wenigen Stellen sind die Musterelemente nicht verschmolzen, sondern alter- 
nieren miteinander. Die Elemente der b-Zonen, deren Stellung haufig den Zwischen- 
raumen der a-Zonenelemente entspricht, haben zum Teil rechteckige oder. drei- 
eckige Formen. In der c-Zone befindet sich undeutlich und von unregelmaBiger 
Gestalt eine zweite Langsreihe kleiner Flecken. 

Exemplar II (Abb. 114) und Exemplar III (Abb. 115) besitzen vollkommen 
miteinander verschmolzene a-Zonenelemente. Exemplar II 14Bt die urspriingliche 
keilartige Form noch erkennen, indem in jedem Musterelement ein verstarkter, 
schmaler Pigmentstreifen in dieser Form auftritt, sich aber cranial aufhellt. Die 
wenig ausgepragten Musterelemente der b-Zone stehen zu den a-Zonenelementen 
entsprechend. Die rechteckigen Musterelemente der a-Zone des Exemplars III 
zeigen in der dorsalen Mittellinie eine Verjiingung. Ihnen entsprechen in ihrer 
Stellung die bikonkaven lateralen Musterelemente der b-Zone. 

Bitis peringueyi. (Buer.) (Abb. 116) und B. caudalis (Smrru) (Abb. 117—119) 
zeigen typische Muster mit einer Reihe Flecken in der a-Zone. Die dorsalen Muster- 
elemente der erstgenannten Art sind rautenformig und liegen auf hellem Grund, 
wahrend die quadratischen Elemente der b-Zone weniger kontrastiert sind und 
- auf grauem Untergrund liegen. AuBerdem sind sie in ihrer Stellung zu den a-Zonen- 

elementen nicht sehr eindeutig, indem sie einerseits mit ihnen alternieren, anderer- 
seits ihnen entsprechen. 

Von Bitis caudalis stand uns ein 17 cm groBes Exemplar (I) (Abb. 117) zur Ver- 
fiigung, dessen Muster im Vergleich zu den anderen, etwas gréBeren Exemplaren (IT, 
III) wohl als Jugendmuster aufgefaBt werden kann1. Es zeigt eine Reihe langlich 
rechteckiger Musterelemente in der a-Zone, in den b-Zonen — mit ihnen alter- 
nierend — ebenfalls langlich rechteckige Musterelemente, die aber etwas kiirzer als 
die der a-Zone sind. Alle Elemente liegen auf gleichférmig grauem Untergrund. 

Die beiden anderen Exemplare II und III zeigten verschiedene Ausgestaltungen. 
Das Exemplar II (Abb. 118) besitzt die quadratischen Musterelemente in der 
a-Zone, jedoch nicht mehr so in die Linge gezogen, und jedes Element ist gegen 
cranial und caudal zu dunkler als in seiner Mitte. Von den hellen Zonen zwischen 
den a-Zonenelementen ausgehend befinden sich auf den Lateralseiten meist offene 
Ringe, nicht so dunkel pigmentiert wie die a-Zonenelemente und auf etwas dunk- 
lerem Untergrund als diese. 

Das Exemplar III (Abb. 119) zeigt in der a-Zone dieselbe Ausgestaltung wie 
Exemplar II. In der b-Zone dagegen entsprechen die hier ovalen dunklen Muster- 

-elemente in ihrer Stellung den a-Zonenelementen genau. 


Die beiden Arten Bitis gabonica (HaLLow.) und B. nasicornis (SHAW) 
zeigen Muster von hoher Regelmafigkeit bei komplizierter Anordnung. 
Durch die vielfachen Kontraste entstehen so Muster von ausgesprochen 


1 Das Grundschema (Abb. 1) entspricht iibrigens diesem Muster bis auf das 
Fehlen der c-Zone genau. 


Z. £. Morphologie, Bd. 41. 38 
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ornamentalen Charakter. Jedoch ist es auch hier méglich, diese zunachst 
so eigenartigen Formen an die zuvor beschriebenen, einfacheren Formen 
in verschiedener Weise anzuschlieBen. 

Die a-Zone von Bitis gabonica (Abb. 120) kann man vielleicht von der a-Zone 
von B. caudalis II, III (Abb. 118, 119) ableiten, indem man sich die rechteckigen 
Elemente in ihrer Mitte (wo sie an sich schon heller sind) quer derart durchgeteilt 
denkt, da8 einander entgegengesetzte Dreiecksfiguren entstehen. Der rechteckige 
Raum zwischen diesen, im ganzen gesehen sanduhrférmigen Musterelementen, ist 
hell, die ,,Sanduhr“ selbst ist auch durch helle Umrandung vom dunklen Unter- 
grund getrennt. Die ,,offenen Dreiecke‘ in der b-Zone liegen willkirlich, emmal 


dem hellen Zwischenraum, einmal dem ,,Sanduhrelement‘‘ an. Die Elemente in 
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Abb. 114. Abb. 115. Abb. 116. 
Abb. 113. Bitis cornuta I 2485. Namaqualand. 0,20 m. (Museum Basel.) 

Abb. 114. Bitis cornuta II 1898. 2.10.7. Namaqualand. 0,30m. (Brit. Museum.) 
Abb. 115. Bitis cornuta III 1888. 2.29.7. Kuysua. 0.25 m. (Brit. Museum.) 
Abb. 116. Bitis peringueyi 1905. 5.29.41. Angola. 0,35m. (Brit. Museum.) 

Abb. 117. Bitis caudalis I 1936. 8.1.737. Siidwestafrika. 0,17 m. (Brit. Museum.) 


der b- und c-Zone bestehen aus 2 mehr oder weniger spitzen Dreiecken, die 
ahnlich wie bei 6. inornata oder B. arietans (s. unten) aus den Elementen der 2 
Zonen zusammengesetzt sind. Nur nehmen sie hier ein viel gréBeres AusmaB an; 
beanspruchen sie doch mehr Raum als die a-Zonenelemente, was der dorsoventralen 
Abplattung der Schlange entsprechen wiirde. Die Paare der Elemente der b- und 
e-Zone sind durch einen hellen Querstreifen voneinander getrennt und werden 
durch eine helle Umrandung hervorgehoben. 

Das Muster in der a-Zone bei Bitis nasicornis (SHAW) zeigt im Prinzip die 
gleiche Anordnung der Musterelemente wie B. gabonica. Exemplar I (Abb. 121 v) 
weist vorn die gréBte Ahnlichkeit mit B. gabonica auf. Statt des ,,Sanduhr- 
elements treten rautenformige Musterelemente auf, die sich je 2 zu 2 an den 
Spitzen beriihren. Zwischen ihnen befindet sich ein gréBerer beiderseits ein- 
gekerbter heller Raum, der im Leben von blauer Farbe ist. Die ganze helle Figur 
mit den sie begrenzenden beiden rautenférmigen Elementen nimmt gegen die 
K6rpermitte hin, zu der nach vorn und hinten auf sie folgenden derartigen Figur 
einen gréBeren Abstand ein (Abb. 121m), verhalt sich also offensichtlich ,,zu- 
sammengehorig*‘. An den hellen Raum stofen lateral die dreieckigen Elemente der 
b-Zone an. Sie sind kleiner als bei B. gabonica und sind vollkommen mit Pigment 
ausgefiillt. Die Elemente der c-Zone zeigen sich vorn als strichartige Verlangerung 
(Abb. 121-v) der Dreiecke. Von der Kérpermitte an (Abb. 121m) treten sie aber in 
groBen halbkugelformigen oder offenen dreieckigen Elementen auf. 


‘ 
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Bei Exemplar IT und IIT (Abb. 122 v, m) beobachtet man an allen Korperstellen 
unregelmaBige Abstiinde zwischen den Musterelementen. In der Mitte der hellen 
eingekerbten Zone treten gelegentlich kleinere oder gréBere schwarze Flecken auf, 
die wir vorerst noch nicht deuten kénnen. Die Lateralelemente der b-Zone ent- 
sprechen nicht mehr genau den hellen eingekerbten Zonen und orientieren sich 
strenger nach den c-Zonenelementen. 


Bitis gabonica und B. nasicornis sind Falle, bei denen das Muster 
der b- und c-Zone ein deutlich selbstindiges System bildet. 
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Abb. 118. Abb. 119. Abb. 120. rect aera 
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Abb. 118. Bitis caudalis II 2487. Namaqualand. 
0,40m. (Museum Basel.) 


Abb. 119. Bitis caudalis III. Damaraland. 
(Museum Basel.) 


Abb. 120. Bitis gabonica 13843. Kamerun. 1,00 m. 
(Museum Basel.) 


Abb. 121 ¥v,m. Bitis nasicornis I 529. West-Afrika. 
0,30m. (Brit. Museum.) 


Abb. 122. Bitis nasicornis IL 1883. 7. 26. West-Afrika. ‘ F sha 
0,20 m. (Brit. Museum.) Abb. 121. Abb. 122. 


Die drei Exemplare von Bitis arietans (WaGL.) die uns zur Verfiigung 
standen, zeigen in der a-Zone vorn keilartige Musterelemente (Abb. 123), ahnlich 
wie sie schon bei B. cornuta II (Abb. 114) beschrieben wurden, wihrend sie in 
der K6rpermitte und am Schwanz differieren. Die Keile sind hier lediglich 
ausgepragter, da sie spitzer zulaufen und von dem gesamten Musterelement ge- 
bildet werden. Sie folgen so dicht aufeinander, da nur kleine — natiirlich eben- 
falls keilformige — helle Musterelemente entstehen. Sie k6énnen durch besonders 
kraftige Pigmentierung an ihrer Basis hervorgehoben werden. Die Elemente der 
b- und ec-Zone alternieren mit denen der a-Zone, d. h. befinden sich immer an der 
Stelle, an der der helle Keil diese Zone erreicht. Sie sind aber in ihrer Form un- 
deutlich, entweder bestehen sie aus mehr oder weniger gut geformten Dreiecken, 
die mit ihren Spitzen gegeneinander stehen, oder nur aus einem gréBeren und 
einem kleineren Fleck. 

Die Ausfarbungsweise in der Kérpermitte und am Schwanz la8t schlieBen, daB 
die oben genannten hellen ,,Keile“ aus 3 Komponenten bestehen, wie es in 
Abb. 123b als Schema dargestellt ist: namlich aus einem waagerechten Mittelstiick 
und zwei senkrechten nach kranial zeigenden Verlingerungen. Diese kénnen sich 
jetzt, wie bei Tier II und III (Abb. 123d) in der Kérpermitte unregelmaBig von 
ihrem breiten Mittelstiick trennen und selbstandig erscheinen, oder sich an das 
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vorhergehende anschlieBen. Exemplar I (Abb. 123 c) zeigt einen solchen AnschluB an 
das vorhergehende Mittelstiick ziemlich regelmaBig. Und zwar haben sich még- 
licherweise durch Lateralverschiebung nur die rechten Verlangerungen von ihrem 
Mittelstiick gelést, um am vorhergehenden AnschluB8 zu finden. Die Elemente der b- 
und ¢-Zonen sind bei allen drei Exemplaren in der Mitte und hinten noch undeut- 


Abb. 123a—d. a Bitis arietans 11951. 1. 4. 50. Tanganyika. 0,20 m, vorn (schematisiert) 
(Brit Museum); itis arietans IT 1928. 10.19.83. Ostafrika. 0,25 m, vorn (schemati- 
siert) (Brit. Museum) und BSitis arietans IIT 1894. 2.13.25. Zomba. 0,30 m, vorn (schema- 
tisiert). (Brit. Museum.) b Hypothetische Ubergangsform des Musters von Bitis arietans 
¢ Bitis arietans 11951. 1.4.50. Tanganyika. 0,20 m, Mitte (schematisiert). (Brit. Museum.) 
d Bitis arietans IL 1928. 10,19. 83. Ostafrika. 0,25 m, Mitte (schematisiert) (Brit. Museum) 
und Bitis arietans IIT 1894. 2. 13. 25. Zomba. 0,30 m, Mitte (schematisiert). (Brit. Museum.) 


licher in der zum Teil allgemeinen Verdunkelung des Untergrundes geworden, aber 
sie lassen sich doch vielfach noch auf ihre Form am Vorderende zuriickfiihren. 

Zusammentfassend kann man tiber die zum Teil schwierig zu inter- 
pretierenden Muster der Gattung Bitis sagen, daB bei ihnen eine Haufung 
spitzwinkliger Formen festzustellen ist, mégen sie als ausgefiillte Flache 
oder nur als schmale Bander vorliegen, mégen sie dorsal oder lateral 
vorkommen. 
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VI. Diskussion. 
1. Ableitung der 3 Mustertypen und vermutliche Zusammenhinge 
zwischen den 5 Ausfirbungstypen. 
Es wurde bereits im Anfang der speziellen Untersuchungen auf die 
Beziehungen, die zwischen den Mustertypen bestehen, hingewiesen. Es 
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Abb. 124, Ableitung der 3 Mustertypen. 


wurde zu begriinden versucht, daB die primaire Ausgestaltung der 
Muster Flecken seien, wihrend die Langsstreifen, die Querstreifen und 
die Hinfarbigkeit als sekundire Bildungen zu betrachten waren. Der 
Reihenfolge der Mustertypen geht auch ein bestimmter Wert der Muster 
parallel (s. unten). Die Abwandlungen dieser Typen sollen nun generell 
an Hand eines Schemas besprochen werden (Abb. 124). 

Die Tendenz der Abwandlungen, die von den Flecken tiber die 
Langs- und Querstreifen hinweg zur Einfarbigkeit hinfthrt, wird einer- 
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seits in dem Hervorbringen komplizierterer Musterelemente und anderer- 
seits in einer VergréBerung der Musterelemente, die zu mehr oder 
weniger weitgreifenden Verschmelzungen gehen kann, gesehen. 

Die Tendenz zur Ausbreitung der Flecken fiihrt — vor der ,,Umkehr“ 
des Musters, das ist das Erscheinen heller Musterelemente — einerseits 
zu Querstreifen, andererseits zu Langsstreifen. Zur Langsstreifen- 
bildung fiihrt naturgem48 nur ein einziger mehr oder weniger direkter 
Weg, denn die Flecken brauchen nur in den einzelnen Systemen in 
longitudinaler Richtung miteinander zu verschmelzen. Fir die Bildung 
der Querstreifen kann man sich dagegen eine viel gréBere Anzahl von 
Variationen denken. In der Tat nétigt uns das Studium unserer Objekte 
zur Annahme anderer, verschiedenartiger Wege, nach denen sie erfolgt 
sein diirfte. 

In den beiden Bildungsrichtungen jedoch kann eine zusatzliche 
Tendenz zur Reduktion der Anzahl von Lingssystemen auftreten: ent- 
weder Verschmelzung der beiden a-Zonen miteinander zu einem einheit- 
lichen System, oder Reduktion der lateralen Systeme! Man kann hier 
einen graduellen Unterschied feststellen: je weiter von der Dorsallinie 
entfernt, desto leichter kann ein System der Reduktion unterliegen, d. h. 
verschwinden, was auffallig durch die haufig unregelmaBige Form der 
Musterelemente in der Zone c ausgedriickt wird. 

Die Verschmelzung der beiden a-Zonen ist wohl eine der haufigsten 
Abwandlungen. Auf diese Weise entsteht eine mittlere Flecken- oder 
Langsstreifenreihe, wie sie z. B. bei Elaphe triaspis (Abb. 33) noch un- 
vollstandig, aber bei Elaphe catenifer (Abb. 34), Python molurus (Abb. 2), 
Boa diviniloqua (Abb. 28) und Bitis caudalis (Abb. 117—119) ausgeprigt 
zu sehen ist. 

Von hier aus kann die Entwicklung zu den Querstreifen in zwei 
Richtungen weitergehen. Bei der einen Variation breiten sich die 
dorsalen Flecken nach lateral hin aus, stoBen mit den b-Zonenele- 
menten zusammen oder verschmelzen gar mit ihnen und den c-Zonen- 
elementen [z.B. Python spilotes (Abb. 7), Boa constrictor (Abb. 24), 
Boa mexicanus (Abb. 26), Elaphe schrenkii (Abb. 35), Oligodon albocinctus 
(Abb. 56)], oder diese Mittelflecken kénnen sich zu besonders differen- 
zierten Musterelementen ausbilden [z.B. Hlaphe scalaris (Abb. 44), 
Elaphe taeniurus (Abb. 40v), Bitis cornuta (Abb. 113), Bitis gabonica 
(Abb. 120), Bitts nasicornis (Abb. 121, 122)]. 

Beim anderen Weg der Variation bleiben zunachst die getrennten 
a-Zonen erhalten. Dabei zeigt sich streckenweise oder auf der ganzen 
Schlange haufig die sogenannte Gleitspiegelung. Das heiBt, die Muster- 
elemente, die undifferenziert [z. B. Elaphe triaspis (Abb. 33), Oligodon 
taeniolatus (Abb. 57)] oder besonders geformt sein kénnen [z. B. Bitis 
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worthingtont (Abb. 111)], stehen sich nicht mehr genau gegeniiber, son- 
dern sind etwas gegeneinander verschoben. Die beiden Lateralsysteme 
verhalten sich in ihrer Stellung zueinander — soweit sie tiberhaupt 
vollsténdig vorhanden sind — oft ebenso wie die Dorsalsysteme. 

Bei den undifferenzierten Musterelementen kann man auch ab und 
zu eine Tendenz zur gegenseitigen Verschmelzung bemerken, die ihre 
stiirkste Ausprigung in den bekannten Zickzack-Bandern der Vipera- 
und Natriz-Arten hat. Auch bei den komplizierteren Elementen kann 
man eine derartige Verschmelzungstendenz sogar innerhalb einer Art be- 
obachten: Britis cornuta (Abb. 113—115). 

Alle diese Varianten fiihren zur Verschmelzung mit den Elementen 
der Lateralsysteme und damit schlieBlich zur Querstreifenbildung [z. B. 
Elaphe cantortis (Abb. 39m) und die Micrurus-Arten]. 

Aus den verschiedenen Verschmelzungsprozessen der Musterelemente 
kann durch weitere Ausbreitung des Pigments die sogenannte ,, Umkehr‘‘ 
des Musters zustande kommen. Viele Muster der Python-Arten zeigen 
diese Erscheinung, auBerdem auch einige von Oligodon und anderen 
Arten [z. B. Python amethystinus (Abb. 6), P. spilotes (Abb. 9, 11, 12), 
P.sebae (Abb.13m), Elaphe novae-hispaniae (Abb. 53), E.corais (Abb. 49), 
Oligodon everetti (Abb. 66) ]. 

Geht diese Entwicklung nun weiter, so kommt man zu Formen, die 
vollkommen einfarbig sind, so wie man sie bei verschiedenen Ent- 
wicklungsstadien von Arten der Gattung Elaphe, bei welchen die Adult- 
tiere einfarbig dunkel sind, kennt [z. B. Elaphe occipitalis, E. subradiatus 
(Abb. 52)] oder wie sie sich durch das allmahliche Verschwinden der 
Zeichnung zum Hinterende hin ankindigt [z. B. Elaphe quadrivirgatus IV 
(Abb. 32), H#. radiatus (Abb. 50, 51)]. 

Diese Beschreibung der Abwandlungen der Mustertypen soll nun 
nicht den Eindruck erwecken, als waren sie die einzigen Wege, die zu 
den verschiedenen Mustertypen fiihrten. Es sind dies wohl Variations- 
weisen, deren Vorkommen durch charakteristische Musterausgestal- 
tungen innerhalb einer Gattung oder einer Art, in verschiedenen Alters- 
stadien und schlieBlich durch das Auftreten von zweierlei Mustertypen 
auf einem Individuum belegt erscheinen oder doch wahrscheinlich 
werden. Daf das aber anscheinend nicht die einzigen Wege sind, die zu 
den Mustertypen fiihren, zeigt u. a. die Gattung Scaphiodontophis, bei 
der die Entstehung der Querstreifenbildungen sehr schwer zu inter- 
pretieren ist, so daB ihre Deutung nur sehr vorlaufig gegeben werden 
kann (s. dort!). Und es ist denkbar, da man durch griindliche Unter- 
suchung anderer Arten ebenfalls auf Verhaltnisse st6Bt, die sich mit 
den oben beschriebenen Abwandlungen der Mustertypen nicht in Kin- 
klang bringen lassen und fiir die man ahnlich wie fiir Scaphiodontophis 

Z.£. Morphologie, Bd. 41. ~ 38b 
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andere Annahmen zu Hilfe nehmen mu8. Trotz dieser Kinschrankung 
glauben wir bestimmt, da8B die Entwickiung der drei Mustertypen 
vorzugsweise nach diesen beschriebenen Wegen gegangen ist, und 
da& Abweichungen dem gegentiber Ausnahmen bilden. 

Hin denkbarer Zusammenhang zwischen den 5 Ausfarbungstypen 
lieBe sich nach unserer Auffassung etwa wie folgt skizzieren. Die oben 
erwahnte sekundire Einfarbigkeit, die als extremer Fall von Ver- 
schmelzung dunkler Musterelemente beschrieben wurde, ist verhaltnis- 
mafig selten. Ihr gegeniiber mu8 die Einfarbigkeit vieler Schlangen als 
primar aufgefaBt werden. Ungefahr ein Drittel (s. hierzu auch 8. 520) 
aller Schlangen — und zwar ganze Gattungen und sogar Familien — 
sind in allen Stadien-einfarbig (d. h. dorsal dunkel, ventral hell). Diese 
Familien stehen systematisch tief. Primare Hinfarbigkeit ist durch 
gleichmaBige Verdunkelung der gesamten Oberseite entstanden zu 
denken. Von ihr aus la8t sich durch Aufhellung die Schuppenzeichnung, 
eine ganz eigene Gruppe von Musterbildungen ableiten (ungefahr 4,2 % 
aller Ausfarbungstypen). Die Zeichnungen und Symmetrien sind bei 
Schuppenzeichnung durch die regelmafige Anordnung der Schuppen 
bedingt. Es kann etwa jede Schuppe eine gleichmaBige Zeichnung, z. B. 
einen zentralen hellen Fleck tragen: die Schlange erscheint gesprenkelt. 
Oder jede Schuppe kann einen schmalen dunklen Mittelstreifen tragen, 
und im ganzen gesehen werden eine groBe Anzahl schmaler Langs- 
streifen hervorgebracht. Oder es konnen nur bestimmte Schuppen eine 
solche Zeichnung aufweisen. Ob sich auf diese Weise weitere Muster 
von Schuppenzeichnung — oder gar schuppenunabhingige Muster — 
ableiten lassen, ware noch besonders zu untersuchen. 

Wollte man primare Einfarbigkeit den Lingsfleckensystemen (und 
damit den 3 Mustertypen) zugrunde legen, so miiBte man wahrschein- 
lich von (hypothetischen) dorsal und ventral hellen Schlangen ausgehen 
und mit dunkler Schuppenzeichnung auf hellem Untergrund iiberleiten. 
Von diesen dorsal und ventral hellen Schlangen kénnte man sich in 
anderer Richtung die primar einfarbigen (dorsal dunklen) Schlangen 
und solche mit heller Schuppenzeichnung auf dunklem Untergrund 
abgeleitet denken. Die primiir einfarbigen (dorsal dunklen) Schlangen 
selbst kommen als Ausgangspunkt fiir alle Ausfarbungstypen wohl nicht 
in Frage. 

Kin Vergleich dieser Auffassungen mit dem Stammbaum der rezenten 
Familien von BELLAIRS und UNnpERWooD (1951) (Abb. 125) zeigt, daB 
die systematisch tiefstehenden Familien (Anilidae, Leptotyphlopidae, 
Uropeltidae, Typhlopidae und Xenopeltidae) vorwiegend primar ein- 
farbig (dorsal dunkel, ventral hell) sind oder Schuppenzeichnung tragen. 
Der Grad der Spezialisation (gegeniiber den primitiven Merkmalen) 
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Abb. 125. Ubersicht tiber die Anpassungsformen und die vermutlichen phylogenetischen 
Beziehungen der lebenden Schlangen. Der Spezialisationsgrad der einzelnen Familien wird 
durch die Entfernung der Figuren von der Mittellinie angedeutet, wobei die wenigen 
spezialisierten Gruppen in die Nahe der Mittellinie gestellt sind. Teilweise oder vollstandig 
grabende Typen sind schwarz gezeichnet, erd- oder baumlebende Formen nur im Umri8; 
die groBen Boidae, wie Python und Constrictor, sind amphibisch und baumlebend, die 
Hydrophiidae, Acrochordus und Agkistrodon sind ganz oder teilweise wasserlebend. Die 
Ziffern in den eckigen Klammern nach den Familiennamen bezeichnen die annaihernde Zahl 
der Gattungen der betreffenden Familie (hauptsachlich nach ScHmMipT 1950). Ziffern in 
Rechtecken mit einfachem Rand (nur bei primitiven Familien) bezeichnen Merkmale, die 
als primitiv angesehen werden (s.unten), Ziffern in Rechtecken mit doppeltem Rand 
bezeichnen abweichende Merkmale. Hingeklammerte Ziffern in Rechtecken bezeichnen 
Merkmale, die nur bei einzelnen Gliedern der Familie vorkommen. — Abkiirzungen der 
Gattungsnamen an den Figuren: Ac., Acrochordus; Ag., Agkistrodon (piscivorus); Al., 
Atractaspis; Dr., Dryophis; He., Heterodon. — Merkmale die als primitiv angesehen werden: 
1. Unterkiefer ziemlich fest mit der Schaidelkapsel verbunden und Quadratum, kurz, der 
Mund kann verhdltnismaBig wenig aufgesperrt werden. 2. Priamaxillare und Maxillare 
stoBen aneinander oder bilden eine Naht. 3. Coronoid vorhanden. 4. Zahne auf dem 
Primaxillare vorhanden. 5. Beckenrudimente vorhanden. 6. Linke Lunge verhaltnismaéBig 
gro8. 7. Ventralschuppen nicht zu Bauchschildern vergréBert. — Merkmale, die als ent- 
wickelt angesehen werden: 1. Ectopterygoid fehlt. 2. Supratemporale fehlt. 3. Maxillare 
querlaufend. 4. Maxillarzihne fehlen. 5. Zaihne auf dem Dentale fehlen. 6. Zihne auf dem 
Palatinum und dem Pterygoid fehlen. (Nach BELLAIRS und UNDERWOOD, 1951.) 
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wird in der Abbildung durch die Entfernung von der Mittellinie 
ausgedriickt. 

Nach diesem Stammbaum sind die 4 im System hochstehenden 
Familien (Colubridae, Elapidae, Hydrophiidae, Viperidae) nicht direkt 
aus den ersteren hervorgegangen. Dies entspricht unserer Auffassung, 
daB eine Ableitung der Langsfleckensysteme von primarer Einfarbigkeit 
(dorsal dunkel, ventral hell) nicht anzunehmen ist. Wir verwiesen auf 
eine hypothetische Ausfirbungsweise (dorsal und ventral hell). 

Die gattungsreichste Familie der Schlangen, die Colubridae, stehen 
um die Mittellinie. Hier treten alle Ausfirbungstypen auf. Die drei 
anderen Familien, Elapidae, Viperidae und Hydrophiidae befinden sich 
daneben weiter von der Mittellinie entfernt. Sie besitzen vornehmlich 
ganz dem entsprechend charakteristische, hoch zu bewertende Muster- 
typen: Hlapidae: Querstreifen, Viperidae: besonders geformte, in den 
einzelnen Arten jeweils ganz verschiedene und sehr symmetrische 
Musterelemente. Die Hydrophiidae zeigen im Zusammenhang mit ihrer 
Korperform besonders kontrastreiche Zeichnungen. Diese mu dem- 
nach mehreren parallelen primitiv bleibenden Linien zugrunde gelegt 
werden, ebenso wie die Schuppenzeichnung, welche noch bei den 
Colubridae auftritt. 

Den Boidae entspricht im System eine Mittelstellung. Diese wurde 
ihnen schon von BOULENGER (1893—96) zugesprochen. Sie zeigen ge- 
wisse entwickelte Merkmale, haben aber ein Minimum von abweichender 
Spezialisation erlitten; stehen demnach nahe der Mittellinie. Die Aus- 
gestaltung ihrer Muster, die durch die vielseitigen Verschmelzungs- 
prozesse und dadurch weniger streng symmetrische Ausbildung aus- 
gezeichnet ist, deutet auf abgeleitete Formen hin. 


2. Jugendmuster. 


Im Anfang der speziellen Untersuchungen wurden die 3 verschie- 
denen Moglichkeiten, die bei Schlangen ein Jugendmuster darstellen 
k6nnen, erwahnt. Soweit es in dieser Arbeit méglich war, die verschie- 
denen Altersstadien der Schlangen zu untersuchen, ist im einzelnen zu 
sagen: Die Mehrzahl der arttypischen Ausfairbungsweisen ist schon in 
der Jugend, d.h. beim Schliipfen sichtbar. Auch das Studium der 
embryonalen Entwicklung des Musters der Ringelnatter und das von 
Embryonalstadien von Boa imperator (Abb. 20) (es wurde das erste 
Auftreten von Pigment beobachtet) zeigte, wenn das erste Pigment in 
der Haut sichtbar wird, in beiden Fallen die Anlage des Musters in art- 
typischer Weise. 

Kin Jugendmuster, das zwar zum gleichen Mustertyp wie das Adult- 
muster gehért, aber doch dem Grundplan des Adultmusters mehr ent- 
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spricht, kommt fiir einige Arten in Betracht. AuBer der Ausgestaltung 
des Jugendmusters bei Bitis caudalis (Abb. 117) soll nun noch auf die 
zweier Python-Arten, P. molurus (Abb. 2) und P. curtus (Abb. 15) ein- 
gegangen werden. Sie bestehen bei der ersten Art aus 5 und bei der 
zweiten aus 3 Lingsreihensystemen von mehr oder weniger speziell 
geformten Flecken. Die Jugendmuster der beiden Arten und auch Bitis 
caudalis sind als Vorstufen des Adultmusters zu betrachten, da das 
Adultmuster nur durch geringfiigige Abwandlungen aus ihnen hervor- 
geht. Ebenso miissen sie als Grundplan fir eine betrachtliche Zahl von 
Mustern angesehen werden. 

Kin Jugendmuster, das dem Adultmuster gegeniiber einen eigenen 
Typ darstellt und dem oben erwaihnten Grundplan entspricht, zeigt 
Elaphe quatuorlineatus (Abb. 42). Bei dieser Art tritt in der Jugend 
ein typisches fiinfreihiges Fleckensystem auf. Hat das Tier die GroBe 
von etwa 1m erreicht (Angabe nach C. StemmimR), dann schwinden 
diese Flecken allmahlich und gleichzeitig treten 4 Lingsstreifen auf, 
von denen. die beiden mittleren der a-Zone und die beiden AuBeren der 
b-Zone zuzurechnen sind. Im Laufe des Wachstums geht so aus dem 
Jugendmuster ein vollkommen neuer Typ hervor. 

Die Moglichkeit, das Jugendmuster als transitorische Sonderbildung 
aufzufassen, fallt bei Schlangen fort. Keinem der untersuchten Jugend- 
muster konnte ein derartiger Wert zugesprochen werden. 


3. Die morphologische Bedeutung des Musters. 


Es ist auffallend, daB bei manchen Gattungen der Schlangen die 
Zeichnungen ziemliche Unterschiede in ihrem Verlauf vom Kopf bis zum 
Schwanz zeigen, die sich der Erscheinung nach in 2 Gruppen ordnen 
lassen. 

I. Das Muster zeigt cephal primaren Charakter. In der Gattung 
Elaphe tritt z. B. bei vielen Arten auf dem vorderen Teil des Korpers 
der nach unseren Annahmen primitivere Teil des Musters auf; also 
Flecken gegeniiber Liings- oder Querstreifen hinten, oder ,,Umkehr“ und 
Einfarbigkeit hinten. Auch bei einigen Python-Arten, P. molwrus IV 
(Abb. 5), P. curtus I (Abb. 15) und tw. P. sebae I (Abb. 13 v) tritt vorn 
deutlich das dem Grundplan naherstehende Muster auf, wahrend es zur 
Mitte hin weitgehende Verschmelzungen zeigt. 

II. Das Muster zeigt caudal primaren Charakter. Die Arten der 
Gattungen Dipsas und Homeroselaps lacteus weisen gerade den um- 
gekehrten Aspekt auf; vorn treten die Musterelemente als wohlgeformte, 
iiber die a- und b-Zone oder gar c-Zone miteinander verschmolzene 
Gebilde auf, waihrend sie sich nach hinten mehr oder weniger den ein- 
zelnen Zonen gema8 auflésen. 


bro 


be dead 


Nt 
Ke 
Ke 


Abb. 126 v, m, h. Python sebae (/,; nat. Abb. 127 v, m, h. Python sebae (/; nat. 
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Ausschnitte aus der Haut eines GroBe). Ausschnitte aus der Haut eines 
2,40m langen Tieres. 4,00 m langen Tieres. 


By permission of the British Museum (Natural History). 
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Abb. 129v, m, h. Python sebae (1/, nat. 
GroBe). Ausschnitte aus der Haut eines 
4,00m langen Tieres. 


Abb. 128v, m, h. Python sebae (+/; nat. 
Gr6Be). Ausschnitte aus der Haut eines 
etwa 3,00m langen Tieres. 

By permission of the British Museum (Natural History). 
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Uber den hier erwahnten, polaren Gegensatz der Lage der primitive- 
ren Muster hinaus l48t sich ein hoheres Prinzip der Gestaltung fest- 
stellen: in beiden Fallen ist das Muster des vorderen Teils von regel- 
maGigerem und ornamentalerem Charakter als das der hinteren Zone. 
Somit kommt dem Vorderpol des K6rpers eine besondere Bedeutung zu; 
es besteht ein Gradient der morphologischen Wertigkeit des Musters. 
Als ein derartiges Abfallen in der Wertigkeit des Musters kénnte man 
auch die nur schwarz und gelb gezeichneten Schwanze der dreifarbigen 
Micrurus-Arten verstehen. 

Nur ausnahmsweise scheint das Muster auf der mittleren Kérperzone 
ein urspriinglicheres wie auch regelmaBigeres Aussehen zu_besitzen. 
Python reticulatus (Abb. 18, 19) sicher, P. sebae II (Abb. 14) und even- 
tuell Elaphe lineaticollis (Abb. 41) waren hierher zu rechnen. 

Analog der Wertigkeit des Musters, die sich in seinem Verlauf von 
vorn nach hinten ausdriickt, kann man die der dorsalen Zone zu den 
lateralen Zonen auffassen. Hier befindet sich, wie schon auf 8S. 519 
erwahnt wurde, der héchste Grad von Symmetrie immer dorsal. ~ 


4, Die 6kologische Bedeutung des Musters. 


Da optische Fernorientierung (verglichen mit olfaktorischen und Er- 
schtitterungsreizen) bei Schlangen nur eine geringe Rolle spielt, kann 
man wohl ausschlieBen, daB Schlangen gegenseitig ihre Muster erkennen. 
Thr Verhalten als Lauertiere macht dies auBerdem unwahrscheinlich. 
Von einer Rolle des Musters als Artsignal, wie man sie bei Végeln oder 
Fischen — bei ausgesprochen fernorientierten Tieren — findet, darf man 
also hier nicht sprechen. 

Hine d6kologische Bedeutung der Farbung im Leben der Tiere mu8 
also eher in ihrer Rolle als Schutz- oder Warnfarbe liegen, wobei unter 
die Schutzfunktionen auch das Vermégen, Vortiiuschungen zustande 
zu bringen, gehort. Auch die bei einigen Schlangen beobachtete Kéder- 
funktion des Schwanzes muB als Ausniitzen einer auffalligen Farbung 
hierher gerechnet werden. 

Kine Schutzfunktion des Musters ist bei einfarbigen Schlangen in 
weitem Umfang anzunehmen. Den kompliziert gezeichneten Muste- 
rungen kann man nach unserer Auffassung einen solchen Sinn wohl auch 
zumessen, vorausgesetzt, daB man in einer solchen Funktion nicht die 
einzige Bedeutung des Musters sieht. H. B. Corr (1940) sagt z. B., daB 
Muster, die — wie wir es nannten — das Phinomen der Grenzfarben- 
steigerung besitzen, den héchsten Grad der ,,disruptive function“ zeigten, 
weil sie es am besten vermégen, eine Flache aufzulésen. Dazu ist zu 
sagen, daB jedes dieser auffilligen Muster zwar in bestimmter Umgebung 
flachenauflésend wirken kann, aber man kann sich auch vorstellen, dai 
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dasselbe Muster in einer anderen Umgebung seine Eigengestalt gerade 
ganz besonders hervortreten laBt. Disruptive Funktion ist somit nur 
ein in bestimmter Umgebung méglicher Effekt des Musters. Die un- 
geheuere Mannigfaltigkeit von eigenartigen Mustern wird jedoch damit 
noch nicht erklart. Der ,,disruptive’’ Effekt hat vielleicht einen Selek- 
tionswert in bestimmten Milieu, doch ist damit keine Erklarung der 
Eigenart und der Mannigfaltigkeiten in der ganzen Gruppe eines Musters 
gegeben. 

Eine Ausdrucksfunktion mu8 man dagegen unstreitig gewissen Zeich- 
nungen zumessen, namlich Zeichnungen des Schwanzes zur Warnung 
oder Tauschung. 


MERTENS (1946) gibt an, daB bei gewissen Schlangen die Schwanzenden beson- 
ders kraftig (weiB, gelb, griinlich-gelb, orange, rot oder schwarz) gefarbt sind. Es 
sind dies Arten, die hauptsichlich der Familie der Boidae (z. B. Tropidophis und 
Boa imperator, B. constrictor) und der Viperidae (z. B. Vipera berus, V. ammodytes, 
Trimeresurus albolabris, T. gramineus und Agkistrodon) angehéren. In der Jugend 
sowie auch im Alter bewegen diese Schlangen ihren Schwanz bei Erregung oder 
mitunter auch zum Kédern lebhaft hin und her. Ferner ist noch ein schwer zu 
deutender Fall zu erwahnen, bei dem ein K6rperteil, der durch die Lebensweise 
hervorgehoben wird, auch durch die Zeichnung ausgepragter wird: Die Hydro- 
phiidae besitzen einen lateral abgeplatteten Ruderschwanz, der durch besonders 
_ kontrastreiche Zeichnungen gegeniiber dem K6rper hervorgehoben wird. 

Bei einigen Arten der Gattung Agkistrodon (Viperidae) ist eine: K6derfunktion 
von verschiedenen Forschern beobachtet worden. Dirmars (1939) gibt an, daB 
der Schwanz der jungen A. contortix im Gegensatz zu dem sonst mit dunklen 
Musterelementen gezeichneten Korper, gelb ist, diese Farbe aber im dritten Jahr 
verliert. Méglicherweise wird der so gezeichnete Schwanz dazu benutzt, Frosche 
anzulocken. Bei den Arten A. bilineatus und A. hypnale wurde nun von anderen 
Forschern direkt die Beobachtung gemacht, daB sie es vermégen, mit dem wurm- 
ahnlichen Schwanz durch bestimmte Stellung und Bewegung Frésche und Ki- 
dechsen anzulocken. Fiir A. cantortix und A. piscivorus bestehen Hinweise, daB 
dieses Phanomen dort ebenfalls auftritt. 

Eine gleiche Ausfarbung des Schwanzes mit ahnlichem Verhalten wurde auch 
bei den Jungtieren von Bothrops atrox (Viperidae) festgestellt. BurGER und 
SmrrH (1950) konnten aber zeigen, daB es sich hier um einen Sexualdimorphismus 
handeln miisse, indem namlich der Schwanz der Weibchen nur im letzten Drittel 
etwas heller gefairbt war, wihrend der der Mannchen vollstaindig leuchtend gelb 
gezeichnet war. Auch bestand das Futter dieser jungen Schlangen nicht nur aus 
Eidechsen oder Fréschen, sondern sie nahmen auch andere kleine Schlangen zu 
sich. Die charakteristischen Bewegungen des Schwanzes, wie sie bei Aghkistrodon 
beobachtet. wurden, sind hier ebenfalls nicht vorhanden. 

Durch intensive Auspragung des Schwanzpols in Verbindung mit einem noch 
spezifischeren Verhalten kommt etwas wie Kopfmimikry zustande. Der Schwanz 
ahmt in seiner Ausfarbung wie auch in seinem Verhalten den Kopf nach (z. B. 

_ Apostolepis ambinigra und verschiedene Arten der Gattung T'yphlops und Lepto- 
typhlops). 

Als Warnsignal kann der Schwanz bei kryptisch gefirbten Schlangen gelten. 
Sie heben in Gefahr ihre lebhaft gefarbte Schwanzunterseite empor (Maticora 
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Von einer entsprechenden Bedeutung der Zeichnung des Vorderendes der 
Schlange kann man nicht sprechen. Kinzig das Vermégen einiger Arten, ihre Hals- 
region mehr oder weniger stark aufzublahen, wodurch die zwischen den Schuppen 
liegende lebhaft gefairbte Schuppenzwischenhaut sichtbar wird, ist als Warnsignal 
zu deuten. Diese Erscheinung beruht aber nicht auf der Hautzeichnung der 
Schlange allein, sondern kommt erst durch besondere Bauverhaltnisse und einem 
darauf abgestimmten, spezifischen Verhalten zustande. 


Zusammenfassung. 

1. Die Schlangen von ungefahr 1100 Arten aus simtlichen Familien 
werden in den Sammlungen des Natur-Historischen Museums in Basel, 
des Senckenbergischen Museums in Frankfurt und des Britischen Mu-. 
seums in London durchgesehen. Eine Auswahl von 11 Gattungen wird 
naher beschrieben. Gattungen mit uniformer Ausfarbungsweise werden 
nicht weiter analysiert. Die bei innen vorkommenden Ausfarbungs- und 
Mustertypen werden im Rahmen der iibrigen Gattungen beriicksichtigt. 

2. Die Gattungen Python, Boa, Elaphe, Oligodon, Dipsas, Sibynophis, 
Scaphiodontophis, Micrurus, Homeroselaps, Pelamis und Bitis, wurden 
in méglichst vollstandigem Umfange, einschlieSlich individueller Varia- 
tionen und der Jugendkleider fiir eine vergleichende Untersuchung 
herangezogen. 

3. Wir teilen die Ausfarbungsweisen in 5 Ausfairbungstypen ein: 
Hinfarbigkeit, Schuppenzeichnung, Lingsfleckenreithen, Querstreifen und 
Lingsstreifen. Die letzteren drei fassen wir als Mustertypen zusammen. 

4. Die 3 Mustertypen werden von einem sechsreihigen Langs- 
fleckensystem dunkler Musterelemente abgeleitet. Querverschmelzungen 
der Elemente in den einzelnen Zonen fiihren zu Querstreifen, Liangs- 
verschmelzungen der Elemente fiihren zu Langsstreifen. Vereinigung 
der beiden Dorsalzonen fiihrt zu einem finfreihigen Laingssystem. 
Schwund der Lateralsysteme kann bis zu einem einreihigen Lingsflecken- 
system fiihren. VergréBerungen der dunklen Musterelemente fiihren zur 
Umkehr der Muster in solche mit hellen ,,Musterelementen“‘ auf dunklem 
Grund“. Ausbreitung der Musterelemente iiber die ganze Schlange 
fiihrt zu einfarbig dunklen Schlangen. 

5. Die Ableitung der Mustertypen wird belegt durch: a) Muster von 
Jugendstadien, b) Abwandlungen des Musters iiber den Lingslauf des 
Kérpers, c) Variationen des Musters innerhalb einer Art, d) Vergleich 
verschiedener Arten innerhalb einer Gattung. 

6. Die Muster der Gattungen Python und Boa werden auf ein fiinf- 
reihiges Lingsfleckensystem zuriickgefiihrt. Verschmelzungen von Muster- 
elementen bei Adulttieren fiihrt zu der Annahme, daf Fleckensysteme 
phylogenetisch primar sind vor Langs- und Querstreifensystemen. Das 
Muster von Python reticulatus ist als stark abgeleitet aufzufassen. 
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7. Die Muster der Gattung Elaphe zeigen den Ubergang von 6 Lings- 
fleckenreihen erstens zu Querstreifen, zweitens zu Langsstreifen und 
drittens zu dunkler Einfarbigkeit. Die Langsfleckenreihen sind als 
phylogenetisch primar aufzufassen. Hierfiir werden Jugendstadien von 
Elaphe quatuorlineatus herangezogen, sowie Abwandlungen des Musters 
tiber die Koérperregionen bei H. rufodorsata, E. helena und E. taeniurus. 

8. Die Gattung Oligodon zeigt Uberginge von kaum sichtbaren 
Musterelementen zu Querstreifensystemen, Lingsfleckensystemen und 
Langsstreifensystemen. Die Langsstreifensysteme von O. dorsalis, O. ca- 
tenata, O. hamptoni und O. erythrogaster konnen so interpretiert werden, 
da sich die b- oder c-Zonen-Streifen teilen und dadurch die Verviel- 
fachung der Langsstreifen von 4 tiber 6 und 10 zu 12 Langsstreifen | 
zustande kommt. 

9. Die Gattung Dipsas zeigt eine Aufteilung einheitlicher Dorsal- 
flecken in 2 und 4 Fleckenreihen tiber den K6rper von vorn nach hinten. 
Das Muster der kaudalen Zonen muB&. gegen die allgemeine Regel als 
urspriinglicher als das Muster der kranialen Zonen aufgefaBt werden. 
Die kranialen Zonen sind aber trotzdem regelmaBiger als die kaudalen, 
wie es auch sonst der Fall ist, wenn sie als urspriinglicher aufgefaBt 
werden. 

10. Die Aufteilung der alten Gattung Sibynophis in die neuen Gat- 
tungen Sibynophis und Scaphiodontophis auf Grund der Bezahnungs- 
verhaltnisse durch TayLor und Smirx wird durch die Vergleichung der 
Muster bestiatigt. Ubergangsbildungen der Zahnbildungen und Uber- 
gangsbildungen der Muster gehen parallel. Jedoch sind entgegen den 
Auffassungen von TayLor und Smiru die kranialen Doppelbandmuster 
als phylogenetisch abgeleitet anzusehen. Das kaudale dreireihige Lings- 
fleckensystem wird von uns als urspriinglich angesehen. 

11. Die Gattung Micrurus zeigt Uberginge von einem Langsflecken- 
system iiber einfache Querstreifen zu mehrfarbigen Querstreifen- 
systemen. Die Dreiergruppen einerseits und das Alternieren von schma- 
len und breiten Querstreifen andererseits lassen sich von einfachen drei- 
farbigen Querstreifenmustern ableiten. Die Ergebnisse der vergleichend 
morphologischen Untersuchungen stimmen mit den Verhaltnissen in 
der geographischen Verbreitung tiberein. 

12. Die Gattung Pelamis zeigt Schlangen, deren Schwanzregionen 
Musterabwandlungen aufweisen. Sie lassen keine Schliisse auf urspriing- 
liche Verhaltnisse zu, sondern sind als sekundar aufzufassen und stehen 
wahrscheinlich mit der lateralen Abplattung des Ruderschwanzes in 
Zusammenhang. 

13. Die Muster der Gattung Bitis lassen sich auf 6 Liangsflecken- 
systeme zuriickfiihren und zeigen den Ubergang zu einer verschmolzenen 
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a-Zone. Die hochgradig ornamentalen Muster von Bitis gabonica und 
B. nasicornis zeigen 5 Lingsfleckensysteme. Bitis arietans zeigt die 
Abwandlung eines keilf6rmigen Musters aus 2 verschmolzenen a-Zonen 
zu teilweise sehr unregelmaBigen dorsalen Musterelementen. 

14. Die Ergebnisse der vergleichenden Untersuchungen der einzelnen 
Gattungen werden mit dem Stammbaum der Schlangen von BELLATRS 
und Unprrwoop in Beziehung gesetzt. Systematisch tiefstehende 
Familien (Anilidae, Leptotyphlopidae, Uropeltidae, Typhlopidae und 
Xenopeltidae) sind vorwiegend primar einfarbig oder tragen Schuppen- 
zeichnung. Die systematisch hochstehenden Familien (Colubridae, Ela- 
pidae, Hydropiidae und Viperidae) vereinigen-die von uns als Muster- 
typen angesprochenen komplizierteren Ausfairbungsweisen. Bei den 
Colubridae treten alle Ausfarbungstypen auf, die Hlapidae besitzen 
vorwiegend Querstreifen, die Viperidae besonders geformte, im ein- 
zelnen ganz verschiedene, sehr symmetrische Muster (Bitis). Daneben 
kommen in diesen Familien auch primaire Einfarbigkeit und Schuppen- 
zeichnung vor. 

15. Es werden Falle von Jugendmustern beschrieben, die als Grund- 
plane der adulten Muster gelten koénnen ( Bitis caudalis, Python molurus, 
Python curtus) und Fille, bei denen das Adultmuster dem Jugendmuster 
gegeniiber einen eigenen Typ darstellt, letzteres entspricht jedoch dem 
allgemeinen Grundplan von 5 Fleckenreihen (Elaphe quatuorlineatus, 
Simotes torquatus ). 

16. Das Muster einer Schlange kann cephal primaren Charakter 
tragen (viele Arten der Gattung Elaphe, Python molurus, Python curtus, 
Python sebae). In anderen Fallen ist das Muster einer Schlange caudal 
als primar aufzufassen (die Arten der Gattung Dipsas und Homeroselaps 
lacteus). Stets ist das Muster cephal regelmaiBiger und ornamentaler. 

Die dorsalen Zonen weisen gegeniiber den lateralen stets den héchsten 
Grad der Symmetrie und die stirksten Kontraste auf. 

17. Angaben tiber die dkologische Bedeutung des Musters bei einigen 
Schlangenarten werden nach der Literatur kurz referiert. 
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